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RÉSUMÉ - Le genre Erebia Dalman, 1816 (Lepidoptera, Nymphalidae), parmi les plus 
diversifiés de la région Holarctique, est inféodé aux milieux froids montagnards et arctiques. Dans la 
première moitié du 20ème siècle, des études ont permis de classifier les espèces, mais de nombreux 
points restaient à éclaircir. Le groupe E. tyndarus (Esper, 1781), représenté dans la plupart des 
montagnes de la région Holarctique a, par ailleurs, fait l'objet d'un intérêt tout particulier. En effet, ses 
espèces, difficiles à différencier, sont issues d’une radiation récente liée aux changements climatiques 
majeurs du Pléistocène. De récentes études phylogénétiques ont également abouti à des résultats 
relativement divergents. Cependant, une partie importante de l'information n'a pas été prise en compte, 
seules quelques populations des taxa européens ayant été considérées. C'est donc autour de ce groupe 
Holarctique qu'est axée la problématique de ce travail. 
Une première étude moléculaire utilisant le gène ND5 a été entreprise sur diverses espèces 
d'Erebia provenant de toute la région Holarctique. Bien que faiblement résolutive, elle a permis de 
mettre en évidence de nombreux groupes monophylétiques, parmi lesquels le groupe E. tyndarus. Une 
étude morphométrique basée sur les pièces génitales des mâles a permis de différencier la plupart des 
espèces et sous-espèces du groupe, ainsi que deux morphotypes pour l'espèce la plus problématique 
(E. cassioides). Le séquençage d'un gène supplémentaire (CoxII) nous a amené à proposer une 
révision taxonomique du groupe, les sous-espèces rondoui, benacensis et transcaucasica ayant très 
certainement atteint le statut d'espèce. L'histoire évolutive du groupe a également pu être retracée. Les 
datations ont mis en évidence un parallèle très intéressant entre les changements globaux du 
Pléistocène et les principaux évènements de spéciation. Cette constatation nous a amené à émettre une 
théorie concernant l'existence de refuges interglaciaires pour les organismes de milieux froids, en 
complément aux refuges glaciaires des espèces de milieux tempérés. Les phases glaciaires 
permettraient une expansion des populations à travers les steppes de basse altitude, alors que les 
phases interglaciaires entraîneraient des migrations vers les zones refuges que sont les steppes alpines. 
Les conséquences éventuelles de l'actuel réchauffement global sur la biodiversité des milieux alpins 
sont également abordées. 
 
MOTS CLÉS – Erebia tyndarus, phylogénie, spéciation, écologie, Holarctique, Pléistocène, 
interglaciaire, migration, refuge, morphométrie, ND5, CoxII. 
 
ABSTRACT – The genus Erebia Dalman, 1816 (Lepidoptera, Nymphalidae), among the most 
diversified of the Holarctic region, inhabits exclusively arctic and alpine areas. In the first part of the 
20th century, the species were classified in different groups, but numerous points remained unclear. In 
addition, the E. tyndarus (Esper, 1781) group, inhabiting most of the mountain massifs of the 
Holarctic region, was particularly studied. Indeed, its species, difficult to identify, are the result of a 
recent radiation related the global changes of the Pleistocene. Moreover, molecular studies led to 
divergent results. This can be linked to an insufficient sampling effort, only some European taxa being 
considered. The present work is thus centred on the Holarctic E. tyndarus species group. 
 A first explorative study, using the ND5 gene sequences, was attempted on diverse Holarctic 
species of Erebia. Even if lowly resolved, numerous monophyletic groups were underlined, among 
which the E. tyndarus group. Morphometric analyses, based on the genital features of the males, 
allowed the characterization of most of the species and sub-species of the group, plus two distinct 
morphotypes for the more complex species (E. cassioides). The use of a supplementary gene (CoxII) 
led us to propose some taxonomic changes, the sub-species rondoui, benacensis and transcaucasica 
being sufficiently divergent to be considered as species. The evolutionary history of the group was 
also retraced, and the datings underlined an interesting parallel between the glacial-interglacial 
transitions of the Pleistocene and the main speciation events. This observation led us to propose warm-
period refuges of cold-adapted species, in counterpart of the glacial refuges of temperate species. 
According to this theory, glacial phases could allow population expansions through steppes of low 
altitudes, while interglacial phases could constrain populations to reach refuges in alpine steppes. 
Besides that, the potential consequences of the current global warming on the biodiversity of alpine 
habitats are also addressed. 
 
KEY WORDS – Erebia tyndarus, phylogenetics, speciation, ecology, Holarctic, Pleistocene, 
interglacial, migration, refuge, morphometrics, ND5, CoxII. 
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INTRODUCTION GENERALE 
 
I. Notion d'espèce 
 Depuis des temps très anciens, l'homme a voulu nommer tout ce qui compose son 
entourage, qu'il s'agisse d'objets, d'organismes ou de personnes. Ainsi, il pouvait 
communiquer plus aisément avec les personnes environnantes. Mais bien souvent, différents 
noms ont été attribués par des populations géographiquement éloignées pour désigner la 
même chose, ce qui posait alors des problèmes de communication quand ces populations se 
rencontraient. Cela est notamment le cas de nombreux organismes, comme l'Elan ou l'Orignal, 
tous deux désignant le même animal (Alces alces). Chez certaines espèces avec une grande 
aire de distribution ce phénomène est encore plus marqué comme par exemple pour le 
papillon Aglais urticae qui possède plus de 43 noms vernaculaires. Mais avec l'accroissement 
des connaissances, il est devenu nécessaire de donner des noms fixes et universels. Carl von 
Linné (1707-1778), à la fin du 18ème siècle, établit donc la classification binomiale du vivant, 
toujours en vigueur deux siècles plus tard (Systema naturae, Linnaeus, 1758). Ainsi, chaque 
organisme (ex: humain) possède un nom d'espèce (Homo sapiens), constitué d'un épithète 
générique (Homo) et d'un épithète spécifique (sapiens). 
Bien qu'universellement reconnue, aucune définition réellement satisfaisante n'existe pour 
qualifier la notion fondamentale d'espèce. Parmi toutes les définitions proposées (Mallet, 
2006), trois concepts majeurs peuvent être cités: le concept morphologique (Darwin, 1859), le 
concept biologique (Mayr, 1970) et le concept évolutionniste (Simpson, 1951). 
Selon le concept morphologique, une population (ou groupe de populations) qui diffère 
morphologiquement d'une autre population constitue une espèce à part entière. Bien que très 
insatisfaisant (ex: espèces cryptiques, espèces convergentes, espèces soeurs), il s'agit du 
concept le plus utilisé du fait qu'il est intuitif: il suffit d'un coup d'oeil pour voir que le 
chimpanzé et l'orang-outan sont des espèces différentes. De plus, c'est en se basant sur ce 
concept que Linné a élaboré le système hiérarchique binomial de la systématique. Néanmoins, 
ce système a ses limites et l’erreur la plus classique de Linné fut de regrouper l’éléphant, 
l’hippopotame et le rhinocéros dans la famille des pachydermes, considérant leur peau très 
épaisse comme étant une marque de descendance commune. 
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D'après le concept biologique, les espèces sont des groupes de populations naturelles 
interfécondes, reproductivement isolées d’autres groupes semblables et qui occupent une 
niche particulière dans la nature. Ce concept est actuellement le plus généralement admis d'un 
point de vue théorique, bien qu'il comporte toujours quelques imperfections (ex: espèces 
parthénogénétiques, espèces fossiles). Cependant, il est particulièrement difficile à appliquer, 
du fait que les croisements sont souvent délicats à réaliser. Par exemple, il est difficile de 
réaliser des croisements entre des organismes apparaissant à des époques différentes, comme 
Timandra griseata (fin-juin à fin-juillet) et T. comae (2 générations: fin-mai à fin-juin et fin-
juillet à septembre), deux lépidoptères (Geometridae) dont le statut spécifique demeure très 
controversé (Õunap et al., 2005). 
Enfin, selon le concept évolutionniste, un groupe d'organismes possédant un ancêtre commun 
et maintenant son intégrité par rapport à un autre groupe au cours du temps et de l'espace 
détermine une espèce. La plupart des phylogénies actuelles, en particulier les phylogénies 
moléculaires, sont basées sur ce concept. Mais le principal problème est la détermination du 
seuil de divergence à partir duquel deux lignées peuvent être considérées comme des espèces 
distinctes. Les programmes internationaux de "Barcoding" actuellement en cours ont fixé ce 
seuil à 2.3% pour le gène mitochondrial CoxI (Cytochrome oxydase subunit 1) (Hebert et al., 
2003). 
 
II. Les cycles glaciaires du Pléistocène 
Le Pléistocène, débuté il y a 1.8-2.4 millions d'années et se poursuivant encore, est 
caractérisé par une succession de phases glaciaires et interglaciaires. Actuellement, nous 
sommes dans une phase interglaciaire, l'Holocène, initiée il y a environ 12.000 ans. 
Entre 2.4 et 0.45 MA, chaque cycle se succède avec une périodicité de 41.000 ans, 
puis passe à 100.000 ans ensuite; il y aurait donc eu une vingtaine de cycles durant le 
Pléistocène. D'après la théorie de Milankovitch (1941), les cyclicités seraient liées aux 
variations des paramètres astronomiques fondamentaux de la Terre. Les deux principaux 
paramètres sont l'excentricité (périodicité de 100.000 ans) et l'inclinaison (périodicité de 
41.000 ans) de l'orbite terrestre. Cependant, les raisons du changement de périodicité ne sont 
toujours pas clairement identifiées. Quoi qu'il en soit, le rapprochement de la Terre par 
rapport au Soleil (excentricité) et l'exposition plus forte des pôles terrestres aux radiations 
solaires (inclinaison) provoqueraient la fonte des glaces, marquant ainsi une phase 
interglaciaire. 
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Au maximum de la dernière glaciation (Würm: 0.110-0.012 MA), la calotte glaciaire 
s'est développée jusqu'à 50°N de latitude en Europe (moitié Nord de l'Angleterre englacée) et 
45°N en Amérique du Nord. De plus, les glaciers des principaux massifs montagnards 
(Pyrénées, Alpes, Caucase) se sont très fortement développés, jusqu'à les recouvrir en grande 
partie. Les habitats des régions périglaciaires étaient alors de type steppe ou toundra, c'est-à-
dire une végétation rase prédominée par des graminées. En Europe, cet habitat s'étendait 
jusqu'au Nord des Péninsules Ibérique, Italienne et Balkanique. La majeure partie de la Russie 
était également recouverte par ce type de végétation, tout comme le continent Nord Américain 
(jusqu'au Sud des Rocky Mountains). De plus, la quantité d'eau douce accumulée sous forme 
de glace a entraîné un abaissement du niveau des mers et des océans d'une centaine de mètres. 
Par conséquent, un pont de terre, recouvert d'une végétation de type toundra, a été mis en 
évidence au niveau de l'actuel Détroit de Béring, reliant ainsi l'Asie à l'Amérique du Nord. 
Durant toute la durée du Pléistocène, les glaciations ont très probablement entraîné le 
même type de modifications environnementales que celles du Würm. Les différences devaient 
principalement porter sur les limites des différents habitats. Ainsi, les glaciations plus intenses 
ont certainement permis une plus grande expansion de la calotte glaciaire vers le Sud et un 
développement plus important des glaciers, repoussant les limites de la zone périglaciaire vers 
des latitudes moindres. De la même manière, les phases interglaciaires ont probablement 
permis un agencement des différents types d'habitats similaire à celui observé de nos jours. 
 
III. La Phylogéographie 
 La phylogéographie est une science très récente, alliant la phylogénie et la 
biogéographie (Avise et al., 1987). Les évènements historiques tels que les glaciations, la 
dérive des continents ou les éruptions volcaniques (etc…) ont soumis les organismes vivants à 
de très fortes pressions de sélection. Pour survivre, ces derniers n'avaient alors d'autres choix 
que de s'adapter aux nouvelles conditions environnementales ou bien de migrer dans des 
zones plus hospitalières. Qu'elle que soit la stratégie adoptée, ces évènements majeurs ont eu 
des conséquences sur la distribution géographique des organismes (ex: extinctions, 
morcellement des populations). Ces dernières se sont à leur tour traduites au niveau génétique 
(ex: dérive génétique, "bottlenecks"). Ainsi, pour un groupe d'organismes donné, la répartition 
géographique des différents taxa (biogéographie) associée aux relations généalogiques de ces 
mêmes taxa (phylogénie) peuvent permettre de déterminer les processus ayant amené à la 
situation actuellement observable. C'est le cas par exemple de nombreuses espèces 
endémiques des îles méditerranéennes, différenciées in situ suite à une colonisation d'origine 
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continentale. En Corse et en Sardaigne, pas moins de 8 espèces endémiques de Rhopalocères 
ont ainsi été répertoriées (Papilio hospiton, Euchloe insularis, Pseudophilotes barbagiae, 
Fabriciana elisa, Aglais ichnusa, Hipparchia neomiris, Maniola nurag, Coenonympha 
corinna). 
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LE GENRE EREBIA DALMAN, 1816 
 
I. Position systématique 
La famille des Nymphalidae appartient à la superfamille des Papilionoidea, au même 
titre que la plupart des familles de lépidoptères diurnes (Papilionidae, Pieridae, Lycaenidae et 
Riodinidae). A l'heure actuelle, plus de 6.000 espèces ont été identifiées, réparties en 12 sous-
familles, celle des Satyrinae en étant la plus diversifiée (un tiers des espèces). D’après de 
récentes études, cette sous-famille comporterait 9 tribus, la plus importante étant celle des 
Satyrini avec 25% des espèces de Nymphalidae (Peña et al., 2006). 
Le genre Erebia Dalman (Moirés en Français, Ringlet en Anglais) appartient à cette tribu. Il 
s’agit d’un groupe exclusivement Holarctique (Europe, Asie et Amérique du Nord). 
Cependant, plus de 90% des espèces ne se rencontrent que dans la région Paléarctique 
(Europe + Asie), ce qui laisse supposer que les espèces d'Amérique du Nord sont issues d'une 
colonisation d'Eurasie (Figure 1). Avec près d’une centaine d’espèces et quelques centaines 
de sous-espèces connues, ce genre représente environ 20% des Satyrinae de la région 
Holarctique. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 Figure 1. Distribution mondiale du genre Erebia en fonction des régions biogéographiques
Rouge: espèces restreintes à 1 région
Bleu: espèces présentes dans 2 régions
Noir: espèces présentes dans 3 régions
 
 
Arctique: 13
(dont Canada)
Europe: 42 Asie: 27 USA: 0
0 7
3
2
2 0
2
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Les Erebias, inféodés aux climats froids, se rencontrent à basse altitude dans les régions 
arctiques, et en montagne dans les régions tempérées. Ils présentent donc une répartition de 
type arctico-alpine. La coloration très sombre des imagos est l’une des principales 
caractéristiques du genre. Elle permettrait une meilleure absorption de la chaleur, et donc une 
activité plus importante des papillons (Roland, 1982). De très nombreuses espèces possèdent 
également un ocelle noir, souvent pupillé de blanc, dans les espaces 4 et 5 de la face 
supérieure des ailes antérieures. 
L’identification des différentes espèces du genre est souvent délicate du fait de leurs fortes 
ressemblances morphologiques, que ce soit au niveau des motifs alaires ou des pièces 
génitales, caractères les plus communément utilisés chez les lépidoptères. Cette difficulté est 
accentuée par le fait que les variations morphologiques intra-spécifiques sont bien souvent 
plus importantes que les variations inter-spécifiques. 
A la fin du 19ème siècle, Chapman (1898) établit une première classification du genre Erebia, 
basée sur les pièces génitales des mâles. Les 56 espèces alors reconnues étaient distribuées en 
9 groupes répartis dans 3 groupes plus importants. Par la suite, les taxa parmenio et afra ont 
été exclus du genre. Quelques années plus tard, Warren (1936) propose une nouvelle 
classification, faisant aujourd'hui encore office de référence. A l’aide des pièces génitales des 
mâles et la présence d'androconies, l’auteur répartit les 69 espèces en 15 groupes. Finalement, 
l'étude des pièces génitales des femelles par de Lesse (1949) reconnaît une grande partie des 
groupes proposés par Warren ainsi que leur composition. Il identifie cependant 1 nouveau 
groupe (E. tyndarus), et en propose 3 autres (E. epistygne, E. kalmuka et E. montana). De 
même, il propose de nouvelles hypothèses concernant les espèces atypiques pour lesquelles 
Warren avait attribué des regroupements par défaut. Le groupe E. tyndarus et la position de 
l'espèce E. epipsodea (Belik, 2000) proposés par de Lesse ont été retenus par la suite. D'après 
des études moléculaires malheureusement non exhaustives, l'hypothèse monophylétique de 
certains groupes semble se vérifier, comme pour les groupes E. tyndarus (Lattes et al., 1994; 
Martin et al., 2002), E. aethiops (Sekiguchi et al., 2000; Sekiguchi et al., 2002) ou E. edda 
(Sekiguchi et al., 2002). Cependant, les études récentes portant sur le genre Erebia sont peu 
fréquentes. La plupart du temps, elles traitent des variations d'une seule espèce dans une 
région précise, et entraînent le plus souvent la description d'une nouvelle espèce (Troubridge 
& Philip, 1983; Dubatolov et al., 1998; Ban et al., 2007). Actuellement, la centaine d'espèces 
reconnue est répartie dans les 16 groupes définis par Warren et par de Lesse. 
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Il apparaît donc nécessaire de faire une révision du genre Erebia. Mais, face à l’importante 
diversité et à la très vaste aire de distribution du genre, nous avons décidé de réévaluer les 
groupements effectués par Warren et de Lesse, laissant pour l’instant de côté les relations 
phylogénétiques entre ces groupes. 
Finalement, il a été possible de se procurer 45 des 100 des espèces actuellement reconnues, 
représentant 12 des 15 groupes définis par Warren et par de Lesse. Les groupes manquants 
sont les groupes E. magdalena (6 espèces),  E. vidleri (mono-spécifique) et E. atramentaria 
(mono-spécifique). 
 
II. Choix du gène ND5 
Afin de réévaluer les groupes, nous avons choisi d'étudier des séquences nucléotidiques, 
qui présentent des avantages majeurs: 
- facilité de comparaison: 
L'information permettant la production de toute molécule organique est codée dans les gènes. 
Compte tenu de l'universalité du code génétique, il est possible de comparer des gènes 
homologues provenant d'organismes morphologiquement incomparables. De même, il est plus 
aisé de déterminer des séquences génétiques homologues que des caractères morphologiques 
homologues. En effet, des caractères morphologiques peuvent paraître homologues alors 
qu'ils sont homoplasiques, c'est-à-dire issus d'évolutions convergentes indépendantes (ex: 
ailes de la chauve-souris et de l'oiseau). 
- objectivité: 
Pour de nombreux caractères morphologiques homologues, les variations entre individus sont 
évaluées et estimées par les observateurs; or, les estimations pour ces mêmes caractères 
peuvent être évaluées d'une manière totalement différente d'un observateur à l'autre. Au 
contraire, les séquences génétiques n'ont pas à être interprétées (excepté celles contenant des 
"indels"), et leur utilisation est donc beaucoup moins subjective. 
- concentré d'informations: 
Chaque gène est composé de plusieurs centaines ou milliers de nucléotides, tous 
potentiellement variables, et donc utilisables en tant que caractères. Les séquences 
nucléotidiques peuvent ainsi être considérées comme des sources de caractères quasi 
inépuisables. 
- marqueur évolutif 
Malgré les forts risques d'homoplasies au niveau des nucléotides à cause de leur faible 
nombre d'états de caractères (A, T, G ou C), il est peu probable que la similarité de deux 
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gènes soit uniquement due à un phénomène de convergence. Donc, plus les gènes provenant 
d'organismes différents sont similaires, plus ces organismes sont proches d'un point de vue 
évolutif. 
 
Nous avons choisi de travailler avec des gènes mitochondriaux plutôt que des gènes 
nucléaires pour les raisons suivantes: 
- transmission maternelle 
La transmission des mitochondries est maternelle, ce qui signifie que tous les descendants 
(mâles et femelles) d'une même lignée possèdent des gènes mitochondriaux similaires entre 
eux et à ceux de leur mère. Il est donc possible de suivre l'évolution des lignées au travers des 
femelles. 
- évolution rapide 
Suivant la pression de sélection appliquée sur les gènes et les organites, les taux de 
substitution, et donc les vitesses d'évolution, sont variables. Les mitochondries étant soumises 
à une pression moins importante que le noyau, les taux de substitution y sont plus élevés. Cela 
constitue un inconvénient pour des divergences anciennes, le taux d'homoplasie des 
nucléotides étant trop important. Par contre, il s'agit d'un avantage pour des divergences 
récentes, généralement peu ou pas visibles sur les gènes nucléaires. 
 
Le gène ND5 est un gène codant pour la sous-unité 5 de la NADH-déshydrogénase, 
enzyme impliqué dans le cycle de la respiration cellulaire. Il a principalement été utilisé pour 
des études phylogénétiques d'insectes au niveau du genre, comme chez les Coléoptères 
Damaster et Leptocarabus (Carabidae), ainsi que chez les Lépidoptères Parnassius, Parides 
(Papilionidae) et le groupe Erebia aethiops (Satyridae) (Su et al., 1998; Yagi et al., 1999; 
Kim et al., 2000; Sekiguchi et al., 2000; Yagi et al., 2001; Sekiguchi et al., 2002; Kato & 
Yagi, 2004; Omoto et al., 2004). Compte tenu de la bonne qualité des résultats obtenus, 
notamment pour le groupe E. aethiops, nous avons décidé d'utiliser le gène ND5 afin 
d'évaluer la consistance des groupes définis par Warren et par de Lesse. 
 
III. Méthodologie d'extraction, d'amplification et de séquençage 
 L'ADN contenu dans le noyau et dans la mitochondrie est présent et identique dans 
toutes les cellules de l'organisme; les prélèvements en vue de son extraction peuvent donc se 
faire a priori à n'importe quel niveau. Cependant, nous avons choisi de travailler sur la partie 
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médiane de l'abdomen, conservant la partie distale pour d'éventuelles analyses 
morphométriques. 
Il convient de rappeler qu'il est très important d'effectuer les manipulations avec beaucoup de 
précautions, en particulier lors de l'extraction, pour éviter toute contamination par de l'ADN 
étranger, notamment humain. 
 
1. Protocole d'extraction de l'ADN 
La partie médiane de l'abdomen est mise à incuber (12 heures à 50°C) dans 350µl d'un 
tampon d'extraction contenant de l'EDTA (9.3g, 25mM), qui protége l'ADN en s'intercalant 
dans sa double hélice, du NaCl (4.4g, 75mM) et du Tris-HCL (1.2g, 10mM). A ce tampon, on 
rajoute ensuite du SDS (20µl, 5%), qui détériore les membranes cellulaires en se fixant à leurs 
lipides, puis de la ProteinaseK (12.5µl, 20mg.ml-1), qui dégrade les protéines. A la fin de 
l'incubation, 200µl d'une solution saturée de Chlorure de Sodium sont rajoutés, permettant 
aux protéines de se fixer sur les cristaux de sel. Une première centrifugation (30min à 14.000 
tours/seconde) permet la précipitation de ces protéines, ainsi que des restes de l'abdomen, 
dans le culot; l'ADN total reste quant à lui dans la partie supérieure du surnageant. Le 
surnageant est récupéré alors que le culot, devenu inutile, est mis de côté. 
Ensuite, 400µl d'isopropanol froid (conservé au congélateur) sont rajoutés au surnageant; 
l'ADN va alors se fixer sur cette molécule. Une seconde centrifugation (40min à 14.000 
tours/seconde) permet à l'agglomérat ainsi formé de précipiter dans le culot. Après 
l'élimination du surnageant, 500µl d'éthanol froid (conservé au congélateur) à 70% est rajouté 
au culot; il permet de purifier l'ADN, auquel il se fixe. Après une dernière centrifugation 
(10min à 14.000 tours/seconde), le surnageant est éliminé et l'ADN contenu dans le culot est 
séché (10min à 50°C). Finalement, l'ADN est suspendu dans 50µl de tampon T.E. (4-5h à 
50°C), puis conservé au congélateur. 
 
2. Principe d'amplification d'un gène 
 Le procédé permettant d'amplifier une séquence génétique est appelé la P.C.R. 
(Polymerase Chain Reaction), mise au point par Mullis & Faloona (Mullis & Faloona, 1987). 
Cette réaction est basée sur les propriétés d'amplifications de l'enzyme Taq polymérase, 
produites par la bactérie Thermus aquaticus. Les 3 étapes permettant de synthétiser une 
première copie du brin d'ADN sont répétées d'une manière cyclique; cela permet d'obtenir une 
très grande quantité de copies, de manière exponentielle (Figure 2). Les 3 étapes sont les 
suivantes: 
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- Dénaturation (entre 92°C et 95°C): 
Elle permet la séparation des deux brins constituant la double hélice de l'ADN, permettant 
la fixation des amorces lors de l'étape suivante. 
- Hybridation (entre 37°C et 60°C, en fonction des amorces utilisées): 
Les amorces sont de courtes séquences nucléotidiques (généralement une vingtaine de 
bases) synthétiques qui correspondent aux séquences se trouvant de part et d'autre du gène 
à amplifier. Il est important de bien choisir les amorces, car si leurs séquences se 
retrouvent à plusieurs endroits dans le génome de l'organisme étudié, plusieurs séquences 
distinctes seront amplifiées. L'étape d'hybridation permet aux amorces de se fixer sur les 
brins d'ADN dénaturés, au niveau des séquences encadrant le gène étudié. 
- Polymérisation (entre 62°C et 72°C, en fonction de la Taq polymérase utilisée): 
L'enzyme se fixe sur le complexe amorce-brin d'ADN, et synthétise une copie 
complémentaire du brin d'ADN à l'aide des nucléotides synthétiques (les dNTPs) qui sont 
à sa disposition. 
Ces 3 étapes, qui constituent 1 cycle, sont répétées une trentaine de fois, ce qui permet 
d'obtenir, au bout de quelques heures seulement, environ un million de copies du gène 
considéré. 
 
3. Protocole d'amplification du gène ND5 
Afin d'amplifier le gène ND5, 1µl de l'ADN extrait est mélangé à une solution 
contenant: 
1.25µl d'un mélange contenant chacune des dNTPs en proportion équivalentes (50µM) 
0.5µl de chacune des deux amorces (50µM) 
2.5µl de Chlorure de Magnésium (25mM) 
2.5µl de tampon Proméga (x10) 
0.5µl de Taq polymérase de la marque Proméga 
16.25µl d'eau distillée 
 
Les amorces que nous avons utilisées ont été décrites par Yagi et al. (1999) pour l'étude du 
genre Parnassius (Lepidoptera, Papilionidae). 
Amorce V1: CCTGTTTCTGCTTTAGTTCA, température optimale d'hybridation de 56°C 
Amorce A1: AATATDAGGTATAAATCATAT, température optimale d'hybridation de 49°C 
Les tubes contenant le mélange ADN-solution sont ensuite placés dans un thermocycleur, qui 
est la machine permettant de réaliser la P.C.R. 
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Le cycle optimal de températures qui a été utilisé est le suivant: 
 4 minutes à 94°C (phase de dénaturation initiale) 
 1 minute à 94°C 
 1 minute à 45°C       répété 30 fois 
 2 minutes à 72°C 
 10 minutes à 72°C (phase d'élongation finale) 
 4°C jusqu'à l'arrêt manuel du thermocycleur. 
 
4. Principe du séquençage 
Les produits de PCR ont ensuite été envoyés à une entreprise privée située à Grenoble, 
Génome Express, afin d'être séquencés. 
Le gène pré-amplifié subit une nouvelle amplification, mais cette fois, une partie des dNTPs 
est remplacée par des ddNTPs marqués par fluorescence qui, une fois fixés, stoppent la 
réaction d'amplification. Cette amplification est réalisée dans 4 mélanges réactionnels, qui ne 
diffèrent que par la nature du ddNTP (ddATP, ddTTP, ddCTP ou ddGTP). A la fin de ces 4 
séries d'amplifications, des brins de tailles différentes sont obtenus. Tous pris en 
considération, la différence de taille entre chacun de ces brins n'est que d'un seul nucléotide. 
Ensuite, le séquenceur détermine la taille de chacun des fragments obtenus (à l'aide du 
marquage par fluorescence), dans chacun des 4 mélanges, ce qui permet de reconstituer la 
séquence nucléotidique du gène initial. Par exemple, s'il repère un brin d'ADN long de 327 
nucléotides dans le mélange contenant les ddTTPs, cela signifie que le gène initial contient le 
nucléotide T à la 327ème position. 
 
Comme il est indiqué dans l'article qui suit, le séquençage du gène ND5, d'une longueur de 
801pb (paires de bases), a pu être effectué sur 102 spécimens, représentant 45 des 101 espèces 
reconnues, et 12 des 15 groupes définis d'après la littérature. 
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ABSTRACT 
 
This paper presents a first molecular review of the genus Erebia, based on different analyse 
treatments of mitochondrial ND5 gene sequences (801pb). Among the one hundred or so 
species of the genus, 42 were sampled, representing 12 out of the 15 usually recognized 
groups. The main result is that two groups can be identified, in relation with the pattern of 
under-side of the hind-wings and the ecological traits of the species: the “Ashen” group 
(greyish colour and absence of ocelli), composed of species living in temperate mountains, 
and the “Brownish” group (brown colour and presence of ocelli), living at lower altitudes. 
The monophyly of different groups is fully (E. tyndarus) or partially (E. pronoe, E. aethiops) 
confirmed, and extended to other species (E. medusa). We also consider that the basal species 
of the genus is E. epistygne, diverging from all the other species in numerous points. But 
some taxa are unstable in the tree reconstructions, and the relationships between the different 
groups are often unclear. Nevertheless, we propose a hypothetical tree, based on our main 
results, the literature and the ecological requirement of the species. 
 
KEYWORDS 
Nymphalidae, Satyrinae, Erebia, ND5, Phylogeny, Evolution. 
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INTRODUCTION 
The genus Erebia Dalman, 1816 is one of the most diversified groups of Holarctic 
butterflies, with about one hundred species and several hundreds of subspecies described. 
This genus is mainly composed of cold adapted species, and thus can be encountered in arctic 
plains or temperate mountains, from South Spain up to Colorado in the USA. So as most of 
the Satyrinae, their larvas only feed on Poaceae. 
For such species, glacial and interglacial phenomena can be considered as the main 
motor of the speciation events. The populations had to move to recover suitable habitats 
during the "past global changes". This could have induced a fragmentation of their 
distribution area and, consequently, a decrease of gene flows and the emergence of new taxa. 
In numerous cases, the intraspecific variations surpass the interspecific differences, 
and thus challenge the definition of species. Most often, short time separations and/or 
populations of important sizes lead to weak differentiations that don't reach the species level. 
Such variations induced the description of numerous taxa, including subspecies, forms 
and aberrations (Warren, 1936). In his review of the genus Erebia, Warren divided the 69 
recognized species (and thousands infra specific taxa) into 15 groups. Nevertheless, this 
author was too restrictive since only the genital features of the males were considered. The 
next studies, using the genital characters of the females (de Lesse, 1949) and the chromosome 
numbers (de Lesse, 1960, 1961, 1964; Lorkovic, 1972), lead some taxonomic rearrangements 
and new species identifications (de Lesse, 1953, 1955a, b, c). 
The most intensively studied species belong to the “E. tyndarus” group, composed of 
only three species in 1936. Numerous studies using morphological, karyological and 
molecular approaches successively fragmented this group (Lorkovic, 1958; de Lesse, 1961; 
Lattes et al., 1994). Today nine to eleven species are currently recognized (Lattes et al., 1994; 
Tolman & Lewington, 1999). A review of the past literature on this species group was 
recently published (Albre et al., 2007). 
Different molecular studies were undertaken to define the phylogenetic relationships 
of the European species of the genus Erebia (Lattes et al., 1994; Lörtscher et al., 1998; Martin 
et al., 2002). But the sister group of the E. tyndarus complex of species remains unknown 
since morphological (Sonderegger, 1980), karyological (de Lesse, 1961), and electrophoretic 
(Lörtscher et al., 1998) analyses lead to different results. Moreover, despite the high 
differences of chromosome numbers and the fragmented and important distribution range of 
the entire E. tyndarus group, its monophyly was never strictly proved. 
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The mitochondrial ND5 gene was mainly applied in insects (Coleoptera and 
Lepidoptera), providing interesting results at the genus and species levels (Su et al., 1998; 
Yagi et al., 1999; Kim et al., 2000; Yagi et al., 2001; Kato & Yagi, 2004; Omoto et al., 
2004). The relatively good results obtained with the East Asian Erebia aethiops species group 
(Sekiguchi et al., 2000; Sekiguchi et al., 2002; Ban et al., 2007) led us to use this gene to 
study the phylogenetic relationships among the genus Erebia. 
The aim of this study is to determine whether the "E. tyndarus” species group 
constitutes a monophyletic clade when including the non-European taxa. In a second way, 
we’ll try to define the phylogenetic relationships of this group with the other European 
species of the genus. Thus, we’ll compare the obtained phylogeny on the entire genus with the 
different groupings of the literature. 
 
 
MATERIAL AND METHODS 
 
Biological Materials 
Butterflies were collected by the authors, lent by museums, or supplied by 
entomologists. Specimens collected in France (Pyrenees, Alps, Massif Central) were stored 
frozen, whereas the others were kept as dried specimens. 63 specimens representing 43 
species were analysed, and we used Proterebia afra (in the past belonging to the genus 
Erebia) as outgroup to polarize the evolutionary pattern (Table 1). 
 
DNA Extraction 
 DNA was extracted from the middle section of the abdomen of male specimens, in 
order to avoid any contamination by copulating phenomenon. Extraction was performed by 
incubating samples for 12 h at 50°C in 350 µl of 10mM Tris-HCl (pH 7.0), 25 mM of 
Na2EDTA, 75 mM NaCl, 5% SDS (Sodium Dodecyl Sulfate), and 500 µg of proteinase K. 
The samples were incubated at 50°C for at least 12 h, after which 200 µl of saturated NaCl 
was added to each sample. After a centrifugation phase (30 min at 14000g), 400 µl of frozen 
isopropanol was added to the supernatant for the DNA precipitation. The samples were 
centrifuged (40 min at 14000g and 4°C) and 500 µl of 70% ethanol was added to the pellet to 
wash and dried the DNA. After another centrifugation phase (10 min at 14000g and 4°C), the 
pellet was finally stabilized with a solution of TE (= 10 mM Tris and 0.1 mM EDTA). 
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PCR and Sequencing 
 A section coding for the mitochondrial gene ND5 was amplified by polymerase chain 
reaction (PCR) using external (A1 and V1) and internal (C2 and A3) primers (Yagi et al., 
1999; Andolfatto et al., 2003). 
PCR amplification was carried out in 50 µl of solution containing 125 µM of each dNTP, 1 
µM of each primer, 25 mM of MgCl2, 2.5 units of Taq Buffer. In addition, 50 ng of DNA 
Bovine Serum Albumin (BSA) was used (150 µg/ml) to increase the efficiency of the PCR 
reaction. The amplification was initiated by adding 2.5 units of Taq polymerase (Promega). 
Thermocycling was completed with an initial denaturation at 94°C for 4 min, followed by 5 
cycles of 94 °C for 1 min, 35-40 °C (-1 °C per second) for 1 min and 72 °C for 2 min. This 
first step, with a low annealing temperature, allowed the PCR reaction to initiate. The second 
step was composed of 37 cycles of 94 °C for 1 min, 40-45 °C (-2°C per second) for 1 min and 
72 °C for 2 min. 
PCR samples were purified from a 1.2% agarose gel using the Geneclean Turbo Kit 
(QBIOGENE) according to manufacturer’s instructions before terminator sequencing 
reactions. 
 
Data Analysis 
 Four different approaches were performed on our sequences. The aim of such 
multiplication of treatments was to reduce as much as possible technical bias such as 
saturation effects of the very variable ND5 gene, but also to get access to various levels of 
resolution. 
 The strategy used was to consider the tree in ML without third codon positions as the 
reference for most ancient lineages, while the tree in ML with third codon positions was more 
informative for most recent speciation events. These trees were compared and corroborated 
with groups obtained with the Bayesian approach. In order to confirm the most ancient events 
a tree reconstruction using protein data coded by the ND5 gene was also performed. 
 
Maximum likelihood (ML) analyses of molecular data were performed with PAUP* 
4.0b10 (Swofford, 2001). Modeltest (Posada and Crandall, 1998, 2001) was used to determine 
the most appropriate substitution model. Thus, the GTR+G+I model (Rodriguez et al., 1990; 
Yang, 1994) was chosen, and the following parameters were used in ML analyses: unequal 
base frequencies with rate matrices for each base, among site rate variation with a gamma 
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shape parameter, and an estimated proportion of invariable sites. For the ML heuristic 
searches, we stipulated TBR branch swapping.  
Data were analyzed using Bayesian inference based on the likelihood function. The 
analyses were performed with MrBayes 3.1.1 (Huelsenbeck & Ronquist, 2001; Ronquist & 
Huelsenbeck, 2003) under the same model as previously described (i.e. GTR+G+I). Four 
Markov chains were run for two million generations and sampled every 100 generations to 
yield a posterior probability distribution of 20000 trees. After eliminating the first 500 trees as 
‘‘burn-in,’’ we constructed a 50% majority-rule consensus tree, with nodal values 
representing the probability (“posterior probability”) that the recovered clades exist. 
Protein analyse was performed under PAUP* 4.0b10 (Swofford, 2001). A classical 
parsimony analysis was performed with a Goloboff correction (Goloboff, 1993). This method 
was successfully used in former studies on Lepidoptera to reduce homoplasic effects (Aubert 
et al., 1999; Schneider et al., 1999). The Goloboff correction considers that the best 
correction is reached when topology of trees is stable independently of changing the value of 
the constant „k“. 
 
RESULTS 
Both maximum likelihood and Bayesian inference analyses performed on the 
mitochondrial ND5 gene gave relatively well defined groups, but some species and the inter-
group relationships were unstable. 
 
1* Use of ML tree without 3rd codon position (Figure 1). 
When the third codon position is not considered, three main lineages can be identified.  
The first one corresponds to the currently recognized "E. tyndarus species group" (E. 
tyndarus, E. cassioides, E. calcaria, E. nivalis, E. rondoui, E. hispania, E. callias, E. 
graucasica, E. iranica and E. ottomana at the base of the group). It's composed of Nearctic 
species of the sub-alpine and alpine levels. This group is characterized by a metallic sheen on 
the upper side of the wings, and by the shape of the male genitalia. 
The second one includes E. gorge, E. pluto, E. meolans, E. gorgone, E. mnestra, E. 
styx, E. montana, E. theano, E. sthennyo, E. pandrose, E. melampus, E. epiphron and E. 
pharte. 
Finally the third group includes E. alberganus, E. oeme, E. flavofasciata, E. triaria, E. 
neriene, E. niphonica, E. alcmena, E. aethiops, E. edda, E. wanga, E. embla, E. rossii, E. 
lefebvrei, E. pronoe, E. manto, E. euryale, E. ligea and finally three species with surprisingly 
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no differences between them on the two first codon positions, composed of E. neoridas, E. 
medusa and E. epipsodea. 
Two last species, E. meta and E. epistygne, are isolated from these three main groups, 
with E. epistygne appearing at the basal position of the genus Erebia. 
 
2* Use of ML tree with 3rd codon position (Figure 2). 
 As expected when including the 3rd codon position, we obtained a better resolution for 
the most recent events, but in return the more ancient ones were more unclear. 
 The only group staying monophyletic without ambiguities is the E. tyndarus species 
group. A detailed phylogeny of this complex will be published elsewhere. 
The nearest group is composed of E. gorge and E. pluto, also linked when the 3rd 
codon is removed, plus E. alberganus, which appeared far distant. 
The following group includes E. manto, occurring at a basal position, and two 
subgroups. The first one is composed of E. neoridas, E. medusa and E. epipsodea (identical 
when the 3rd codon is removed) plus E. triaria and E. theano. The second subgroup is 
composed of E. neriene, E. alcmena, E. niphonica and E. aethiops. So, this group is relatively 
congruent with part of the third group obtained with the 3rd codon removal, excepted E. 
theano that appeared in a distinct group. 
 The pair E. pandrose plus E. sthennyo and E. flavofasciata on the other hand appear to 
be isolated from all the other species. 
 Another group linked to the previous species is composed of most of the remaining 
species of the third group obtained in the previous analyse (E. edda, E. wanga, E. embla and 
E. rossii), plus E. meta, previously isolated, E. euryale and E. ligea. Besides the two last 
species, a Long Branch attraction can be observed for all the others species.  
 Separated from the previous species, a well defined group composed of two distinct 
subgroups can be identified. The first one includes E. epiphron, E. pharte and E. melampus. 
The sister subgroup is composed of E. montana, E. styx, E. lefebvrei and E. pronoe. It can be 
noted that most of the species of this group were found to belong to the second group in the 
previous analyse, excepted lefebvrei and E. pronoe, which appeared in the third group. 
Close to this group, E. gorgone and E. mnestra are found in an isolated position, while they 
belong to the second group previously. 
 Finally three species were found at a basal position without association: E. epistygne, 
E. meolans and E. oeme.    
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3* Use of Bayesian tree (Figure 3). 
 In this Majority rule consensus tree, practically no inter-group relationships were 
found. This shows the difficulties to clarify the phylogenetic relations into the genus Erebia. 
Anyway some species groups are well defined. 
 This analyse confirmed the monophyly of the E. tyndarus species group, clearly 
separated from all the other species of the genus. 
 Moreover, this analyse also confirms two well organized groups obtained in the 
second analyse. The first one is composed of E. lefebvrei, E. pronoe, E. montana and E. styx, 
and its sister clade of E. epiphron, E. pharte and E. melampus. And the second group includes 
E. neoridas, E. medusa and E. epipsodea, E. triaria, E. theano, with a sister group composed 
of E. neriene, E. alcmena, E. niphonica and E. aethiops.  
 We also confirm the monophyly of the strictly Arctic species (E. edda, E. 
wanga, E. embla, E. rossii and E. meta) previous found. In addition, the Long Branch 
attraction is confirmed for this group. 
In the same way, we confirm the relationship between the pair E. gorge and E. pluto 
associated with E. alberganus. 
 Finally, some species (E. epistygne, E. oeme, E. flavofasciata) or pair of species (E. 
sthennyo and E. pandrose, E. gorgone and E. mnestra, E. euryale and E. ligea), presenting 
variable relationships according to the analyses, appeared in unresolved positions, with no 
link with the other species. In the same way, E. manto and E. meolans appear to be linked but 
the Long Branch attractions lead us to think that this relationship could not be real. 
 
4* Use of the protein tree (Figure 4). 
 Once again, the E. tyndarus species group is well defined even if the E. ottomana is 
now much more separated from the others. 
 The sister clade of the E. tyndarus group is composed of three groups, including some 
species usually occurring in variable positions in the other analyses. 
The first group only includes E. epiphron and E. pharte, the species E. melampus being more 
distant, while it is usually related to them. 
The second group is composed of the sister species E. pandrose plus E. sthennyo, associated 
with two species usually appearing in variable positions, E. meta and E. theano. 
Finally, the third group is the more important and organized. It includes two groups, with the 
first one composed of the pairs E. gorge plus E. pluto and E. gorgone plus E. mnestra 
associated with E. meolans. The second group is divided in two subgroups. The first one 
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includes E. styx, E. montana, E. pronoe and E. lefebvrei, observed in the previous analyses. 
Nevertheless, E. styx appears in an intermediate position with the second subgroup. This last 
is also divided in two clades, the first one composed of E. medusa, E. neoridas, E. epipsodea 
and E. triaria, and the other of E. aethiops, E. alcmena, E. neriene and E. niphonica. It's 
interesting to note that for E. aethiops and E. niphonica, the specimens coming from distinct 
regions appear to be strongly distant in the tree reconstruction. This probably reveals more 
important differentiation levels that currently recognized between these populations. 
 The sister clade of the first main group mainly includes species usually occurring in 
variable positions, such as the pair E. euryale plus E. ligea, E. manto, E. flavofasciata or E. 
melampus. 
 Finally the last group is composed of E. alberganus, E. oeme and the sub-arctic clade 
including E. edda, E. wanga, E. embla and E. rossii. 
So as in the previous analyses, E. epistygne appears in a basal position. 
 
DISCUSSION 
 
Despite the good results obtained with the ND5 gene alone for more distant species or 
genus (Su et al., 1998; Yagi et al., 1999; Kim et al., 2000; Sekiguchi et al., 2000; Yagi et al., 
2001; Sekiguchi et al., 2002; Kato & Yagi, 2004; Omoto et al., 2004; Ban et al., 2007), the 
radiation of the genus Erebia is difficult to solve. Anyway, the use of various treatments 
allows us to give a new view of the phylogeny of this genus. 
 The main aim of this study was to verify whether the E. tyndarus species group 
constitutes a monophyletic clade. This hypothesis is definitely confirmed, all the treatments 
leading to similar results. This species group will be the subject of a separate publication, its 
resolution needing more data to be solved. 
 
 Among other groups of species we were finding several well defined groups of species 
independently of treatment type. 
 
E. epistygne was considered as closely related (Chapman, 1898) or belonging (Warren, 
1936) to the tyndarus species group according to the male appendages. But our study does not 
confirm this relationship, such as proposed by de Lesse (1949). Indeed, E. epistygne presents 
several important differences with the rest of the E. tyndarus group, such as the size, the wing 
pattern, the flying period or the altitude. Consequently, the similarity of E. epistygne with the 
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E. tyndarus group has to be considered as a morphological convergence rather than a 
phylogenetic relationship. Furthermore, this species appears to be strongly distant from all the 
other species of the genus, which leads us to think that its belonging to the genus Erebia 
should be to reviewed. 
 
By considering the pattern of under-side of the hind-wings, two main groups were 
identified (Ligue Suisse pour la Protection de la Nature, 1987). The first one is composed of 
homogenously ashen species (the "Ashen group"), while the second includes brownish 
species presenting ocelli (the "Brownish group"). According to the authors, the ashen 
colouration of the under-side of the hind-wings could be a camouflage adaptation of alpine 
species to high mountains and rocky habitats. Indeed, when resting on a greyish rocky 
ground, only ashen side is visible, which makes the butterflies very difficult to see. 
 
The Ashen group 
The monophyletic E. tyndarus species group clearly belongs to this group. According 
to our results, it appears close to the E. pluto and the E. pronoe groups (see below). The E. 
tyndarus and E. pluto groups were always considered as sister clades, according to the 
similarity of both the male and the female genital pieces (Chapman, 1898; Warren, 1936; de 
Lesse, 1949; Kogure & Iwamoto, 1992, 1993). But the proximity of the E. pronoe group was 
never suspected, the wing patterns, sexual appendages, ecologies and chromosome numbers 
being very different. 
According to the sexual appendages, the E. pluto group (E. mnestra, E. gorgone, E. 
pluto, E. gorge, E. aethiopella and E. rhodopensis) was well defined by the literature 
(Warren, 1936; de Lesse, 1961; Sonderegger, 1980; Lörtscher et al., 1998). However, it 
appears to be more composite than suspected. It's interesting to note that E. meolans is 
included into this group in the half of the treatments, while it was always unclassified in 
former studies. Nevertheless, further studies are necessary to confirm the placement of this 
Brownish species among the Ashen group.       
The E. pronoe group is composed of E. styx, E. lefebvrei, E. pronoe and E. montana. 
These species were usually considered as belonging to the same lineage because of 
similarities of chromosome numbers (from n=19 to n=24) and male appendages (Warren, 
1936; de Lesse, 1961; Sonderegger, 1980). For the same reasons, E. neoridas is usually 
included in this group. But our study shows that E. neoridas is the sister species of E. medusa, 
although they doesn't share any similarities. 
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E. pandrose and E. sthennyo are sister species. This result is congruent with the 
current assumption, mainly based on their atypical wing pattern compared to the other species 
of the genus. For this same reason, they were considered as conspecific since the mid 20th 
century (de Lesse, 1951). Anyway these two species are more basal and isolated than the 
previous groups. This can be explained by the fact that the E. pandrose group is the only one 
of the Ashen group to inhabit both the sub-arctic plains and the temperate high mountains. 
This distribution element is in favour of a more ancestral origin for this group of species. 
The E. epiphron group (E. epiphron, E. pharte and E. melampus) appears to belong to 
the Ashen group, although its species are clearly brownish. But the variable position of E. 
melampus and the separation of E. flavofasciata from the group lead us to propose a basal 
position in the Ashen group. So, the E. epiphron group could constitute the intermediate form 
between the Ashen and Brownish groups. 
 
The Brownish group 
Some species (E. oeme, E. alberganus, E. theano and E. flavofasciata) present a very 
unstable position according to the treatment. Nevertheless, they appear to belong to the 
Brownish group, and their placement into this main group will be discussed. 
A first group includes all the sub-arctic species of the study (E. meta, E. edda, E. 
wanga, E. embla and E. rossii). Despite an incomplete sampling, the variable position of E. 
meta and the long branch attraction, it appears to constitute a monophyletic clade. Both 
Warren (1936) and de Lesse (1949) considered the studied species as belonging to different 
groups, but as their groups were independent and not linked to any other, our hypothesis is not 
incongruent. In his monograph, Warren linked E. triaria with E. rossii, but de Lesse refuted 
this hypothesis, considering the species too different to be grouped. Our results are thus 
congruent with the separation of these two species. 
Even if the position of E. manto appears to be rather unstable, both the analyse without 
the third codon position and the protein analyse lead us to think that this species is related to 
the unequivocal pair E. euryale and E. ligea. So, we considered these three species as 
belonging to the same group, thus confirming all the different reviews (Warren, 1936; de 
Lesse, 1949; Kogure & Iwamoto, 1992, 1993).  
The E. medusa group includes E. medusa and E. epipsodea, which are usually 
considered as sister species. But it also composed of very different species, such as E. triaria, 
which was in a first time related to E. rossii (Warren, 1936), thereafter to any other species 
(de Lesse, 1949), and finally to the E. aethiops group (Kogure & Iwamoto, 1992, 1993). In 
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the same way, E. neoridas, which shares karyological, morphological (wing pattern, genital 
appendages), and ecological characteristics of the E. pronoe group (Warren, 1936; de Lesse, 
1949; Kogure & Iwamoto, 1992, 1993), clearly belongs to the E. medusa group. In addition, 
the gene sequences of E. medusa, E. epipsodea and E. neoridas are identical when the third 
codon position is not considered. It's interesting to note that the distribution area of E. 
neoridas (SW Europe) and E. medusa (NE Europe and Russia) are fully complementary. 
Thus, it leads us to think that E. neoridas is the thermophilic vicariant sister species of the 
cryophilic E. medusa. In addition, it appears that the relatively unstable E. theano occupies a 
basal position among the E. medusa group (without the third codon position and protein 
analyses). 
Finally, the E. aethiops group (E. aethiops, E. niphonica, E. alcmena and E. neriene) 
appears to be clearly monophyletic, confirming recent Japanese studies (Sekiguchi et al., 
2000; Sekiguchi et al., 2002; Ban et al., 2007). In addition, we observed a high level of 
divergence between the two specimens of E. aethiops, so as Ban et al. (2007) for E. 
niphonica. In both cases, the studied specimens came from distant and isolated localities, the 
Alps and Central Russia for E. aethiops, and two islands for E. niphonica. So, a complete 
revision of this group is necessary, by including distant populations for each species. 
Among the unstable species, E. alberganus and E. oeme appear to be related to each 
other (without the third codon position and protein analyses). Moreover, they appear to be 
linked to the E. aethiops, E. medusa and sub-arctic groups. So, we propose to place both 
species at a basal position of the three groups. 
Finally, an isolated species, E. flavofasciata, is particularly unstable. However, our 
results tend to show that it is closer to the base of the Brownish group, while the literature 
considers it as belonging to the E. epiphron group (Ashen group). As we considered this last 
group at the base of the Ashen group, we propose to place E. flavofasciata at the base of the 
entire Ashen group. It's interesting to note that the Alpine endemics E. flavofasciata and E. 
claudina (not sampled), both considered as belonging to the E. epiphron group, present very 
unusual ornamentations on the under-side of the hind-wings. Indeed, E. flavofasciata has a 
large yellow band and E. claudina has always very small white points visible on the upper-
side. Therefore the E. epiphron group, E. flavofasciata and probably E. claudina could 
represent an independent lineage between the Ashen and the Brownish groups. 
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CONCLUSION 
To summarize these conclusions, a hypothetical tree manually constructed is hereby 
proposed (Figure 5). This tree takes into account the different analytic treatments applied on 
the ND5 gene sequences plus elements from the literature. It is clear that this tree only 
represents a possible image of the difficult-to-solve phylogeny of the Erebia, only based on a 
unique gene. Anyway strong ecological and distribution elements are in favour of this vision 
of the Erebia phylogenetic relationships. Almost all the species of the Ashen group inhabit 
high European mountains, while the Brownish group is widely distributed from Europe up to 
USA and inhabits most often lower elevations. The main exception is represented by the 
species E. meolans, which possess most of the characteristics of the Brownish group. An 
additive ecological lineage is represented by E. epistygne which is the only moderate 
elevation taxa living in Mediterranean locations. 
But more specific studies are therefore necessary to confirm or reject our results. In 
our opinion, ecological characteristics are a strong evolutionary element to take into account 
for studying so recent radiations of species. 
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Table 1. Species name, locality, mountain range, country and designation code of the 
specimens analysed. 
 
Species Locality Mountain, Country Designation 
Proterebia afra Luganskoye Russia Proterebi 
E. cassioides Laparan C. Pyrenees, France casLapara 
E. cassioides Passo de Tonale Italian Alps, Italy casTonale 
E. tyndarus Lago di Campiccioli Italian Alps, Italy tynd1 
E. tyndarus Martertall Austrian Alps, Austria tynd2 
E. (hispania) rondoui udang ronMoudan Port de Mo C. Pyrenees, France 
E. callias callias Park County Rocky Mts., USA calPark 
E. callias simulata Irkutsky Irkutsky, Russia calIrk1 
E. ottomana Sterea Ellas Balkans, Greece ottSterea 
E. graucasica Dombaï C. Caucasian, Russia gr a auDomb
E. graucasica grauWCauc Aiskha Mt. W. Caucasian, Russia 
E. iranica Dombaï C. Caucasian, Russia iraDombai 
E. epistygne La Vacquerie  Massif Central, France epis1 
E. epistygne La Vacquerie  Massif Central, France epis2 
E. sthennyo urmalet Col du To C. Pyrenees, France sthennyoT 
E. oeme Monts d’Olmes C. Pyrenees, France oemOlmes 
E. oeme Abricotine French Alps, France oemAbrico 
E. oeme Pla de Guilhem oemGuhl E. Pyrenees, France 
E. gorgone Port de Marterat C. Pyrenees, France gorgoneMa 
* E. meta  Kirghiz metaCentr 
E. edda Gornyi Russia edda 
E. wanga  Territory Khabarovsk Russia wanga 
E. flavofasciata Passo della Rassa Italian Alps, Italy flavo452 
E. (hispania) rondoui Cirque de Campuls C. Pyrenees, France ronCamp 
E. ottomana Forêt de Bauzon Massif Central, France ottBauzon 
E. iranica South Arkhyz NW Caucasian, Russia iraNWCau2 
E. pandrose Cimes de Cums W. Pyrenees, France pandroseC 
E. mnestra Deux-Alpes French Alps, France mnestraM3 
E. embla Gornyi Russia embla 
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E. rossii Sayan Mts. Russia rossii 
* E. ligea Hokkaido Japan ligeaSAlp 
E. euryale Abricotine French Alps, France euryAbric 
E. styx Monte Baldo lps, Italy Italian A styx 
E. lefebvrei e Cums nees, France lefebvrei Cimes d W. Pyre
E. pronoe Peyragudes C. Pyrenees, France 
E. melampus  Vizze lps, Italy me M Passo di Italian A lampus
E. epiphron es ees, France ep s Monts d’Olm C. Pyren iOlme
E. epiphron la Frua  Alps, France Cascata del French epiFrua 
E. pharte Cascate della Frua Italian Alps, Italy pharte1 
E. pharte Cascate della Frua Italian Alps, Italy pharte2 
E. theano theanoMon Aktash Altaï Mts., Russia 
E. triaria Pic de Couard French Alps, France triariaCo 
E. medusa Aragats Mts. Armenia Medusa 
E. epipsodea Epipsodea Park County Rocky Mts., USA 
E. aethiops Lago di Campiccioli Italian Alps aethiopsC 
* E. niphonica Asahi Mts. Honshu, Japan niphonica 
* E. niphonica niphonicS Shirakamidake Sakhalin, Japan 
* E. alcmena a  Qinghai China lcmenaCh
* E. neriene nerienSayan Mts. Russia eSa 
E. alberganus Alberganus Passo di Vizze Italian Alps 
E. pluto Col du Galibier French Alps Pluto 
E. gorge Bonascre Central Pyrenees 
E. manto Abricotine French Alps m  antoAbric
E. euryale Port de Marterat C. Pyrenees, France euryMarte 
pronoePey 
E. montana Lago di Campiccioli French Alps, France montana 
E. epiphron Puy de Sancy Massif Central, France epiSancy 
E. neoridas Vall di Madriu Andorra Neoridas 
* E. aethiops Chine  aethiopsR 
* E. neriene  Mongolia nerieneMo 
gorgeBona 
E. gorge Col du Galibier French Alps gorgeGali 
E. manto Monts d’Olmes Central Pyrenees mantoOlmes 
E. meolans Saint-Sauveur Oriental Pyrenees meolSauve 
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E. meolans Puy de Sancy Massif Central meolSancy 
(* ND5 gene sequences ki as chi) ndly provided by Dr. M ayuki Sekigu
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Figure 1. Maximum Likelihood tree reconstruction obtain without the 3rd codon position. 
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Figure 2. Maximum Likelihood tree reconstruction obtained with the 3rd codon position. 
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Figure 3. Bayes tree reconstruction obtained after 5.000.000 generations.. 
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Figure 4. Tree reconstruction obtained by using protein data. 
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Figure 5. Hypothetical tree constructed by combining the results of the different analytic 
treatments and literature information. 
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V. Conclusions sur le genre Erebia 
Comme il en a été discuté dans l'article précédent, un certain nombre d'hypothèses émises par 
Warren et par de Lesse semblent se confirmer. 
Confirmation: 
- groupe E. tyndarus, séparé du groupe E. pluto et de l'espèce E. epistygne par de Lesse. 
- groupe E. epiphron, à l'exception de l'espèce E. flavofasciata. 
- groupe E. pronoe, à l'exception de l'espèce E. neoridas. 
- groupe E. aethiops. 
- groupe E. pluto. 
- rapprochement entre les espèces E. medusa et E. epipsodea. 
- rapprochement entre les espèces E. pandrose et E. sthennyo. 
- rapprochement entre les espèces E. edda et E. meta. 
- groupe E. ligea au sens strict, E. manto semblant plus distant. 
- position incertaine (basale?) des espèces E. oeme, E. theano, E. alberganus et E. 
flavofasciata. 
Nouveautés: 
- les groupes E. pronoe et E. epiphron semblent partager une ascendance commune. 
- les espèces E. medusa et E. epipsodea, mais aussi E. neoridas et E. triaria, d'une 
morphologie et d'une caryologie pourtant très différentes, pourraient appartenir à un 
même groupe. 
- rapprochement entre l'espèce E. meolans et le groupe E. pluto 
- les espèces circumpolaires E. meta, E. edda et E. embla ainsi que les groupes mono-
spécifiques E. wanga et E. rossii semblent constituer un groupe monophylétique. 
D'après les longueurs de branches, ce groupe contient probablement des sub-divisions. 
- position basale de l'espèce E. epistygne. 
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CHAPITRE III 
 
LE GROUPE EREBIA TYNDARUS 
 
I. Choix du groupe E. tyndarus 
Mais parmi tous ces groupes, celui portant le plus à controverse est sans aucun doute 
le complexe d’Erebia tyndarus, avec plus d’une soixantaine de publications parues en moins 
de 40 ans. Initialement mono-spécifique, 9 espèces (et environ 45 sous-espèces) sont 
aujourd'hui reconnues comme appartenant au complexe E. tyndarus. La plupart d’entre elles 
ont été réalisées par Warren, de Lesse et Lorkovic, tous contemporains du milieu du 20ème 
siècle et remettant fréquemment en doute leurs résultats. Les identifications sont 
principalement basées sur des données morphométriques, chromosomiques et 
biogéographiques. D'après une récente étude enzymologique, Lattes et al. (Ligue Suisse pour 
la Protection de la Nature, 1987) ont séparé 2 nouvelles espèces, mais leur proposition n'a 
jusqu'ici jamais été vérifiée. La grande majorité des espèces habite les massifs européens (6-8 
espèces), les autres se rencontrant soit au Moyen-Orient (2 espèces) soit en Sibérie et en 
Amérique du Nord (1 espèce). 
 
1. Monophylie 
Comme il a été toujours supposé d'après les termes évocateurs de "groupe" ou 
"complexe", le groupe E. tyndarus constitue réellement un groupe monophylétique, 
apparemment bien différencié par rapport aux autres groupes. 
 
2. Ecologie 
Toutes les espèces du groupe ont des écologies très similaires. Leurs larves sont 
oligophages, se développant principalement sur des graminées comme Nardus stricta L., 
Festuca sp. L. et Poa sp. L., qui sont parmi les espèces les mieux représentées en milieu alpin. 
Le cycle de développement s'effectue majoritairement en un an (Figure 3), sauf pour 
quelques espèces de haute altitude chez qui il peut durer deux ans (adaptation 
environnementale). De plus, pour chacune des espèces, la période d'observation des différents 
stades est relativement variable, dépendant principalement des conditions climatiques et 
d'enneigement des localités. D'une manière générale, les adultes sont visibles de juillet à août, 
les mâles émergeant quelques jours avant les femelles (protandrie). Les œufs sont pondus 
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Mai -
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Juin -
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Figure 3. Cycle de développement général du groupe d’E. tyndarus. 
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Figure 4. Principaux modes de spéciations. 
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isolément sur des herbes sèches, et éclosent quelques semaines plus tard (fin août). Les larves 
commencent alors leur développement, mais cessent très rapidement de s'alimenter (stade 1-2) 
et entrent en léthargie pour passer l'hiver sous la neige (de novembre à mai). Dès la fonte des 
neiges, elles terminent leur cycle puis se chrysalident à même le sol (juin-juillet) pour éclore 
quelques jours plus tard (Chapman, 1898). 
Cette absence de divergence écologique majeure rend fortement improbable toute 
spéciation sympatrique, privilégiant donc une spéciation allopatrique (Figure 4). 
 
3. Apparition récente 
Aucune réelle étude concernant la date d'apparition du complexe n'a jamais été 
réalisée. Cependant, d'après des estimations très approximatives de de Lesse (1936) et Lattes 
et al. (1949), le groupe E. tyndarus serait apparu il y a entre 2 et 3.5 millions d'années, c'est-à-
dire à la fin du Pliocène ou au début du Pléistocène. Il est donc fort probable que les phases 
glaciaires et interglaciaires caractéristiques du Pléistocène ont eu un rôle majeur dans la 
diversification du groupe, survenue durant la même période. 
 
4. Distribution fragmentée 
Comme dit précédemment, il s'agit d'un groupe Holarctique inféodé aux milieux 
alpins, de préférence aux niveaux subalpins et alpins, entre 1500m et 3500m d'altitude suivant 
le massif considéré. Cela implique donc que le groupe présente une distribution fortement 
morcelée, avec des représentants sur les différents massifs de la région biogéographique 
(Pyrénées, Alpes, Caucase, Sibérie, Rocky Mountains…). De plus, il est à noter que la plupart 
des espèces sont restreintes à un seul massif (ex: E. tyndarus ne se rencontre que dans les 
Alpes), alors qu'au contraire un massif peut abriter plusieurs espèces (ex: dans les Pyrénées, 2 
espèces peuvent se rencontrer). 
 
 
L'intérêt de l'étude du complexe Erebia tyndarus en particulier est multiple: 
- Il s'agit d'un groupe monophylétique: il est donc théoriquement possible d'établir 
les différentes étapes de spéciations ayant abouti à la formation des espèces 
actuelles et à leurs distributions respectives. 
- Les espèces ont des écologies similaires: les processus de spéciation ne peuvent 
pas être basés sur des divergences écologiques; la spéciation allopatrique est donc 
probablement le processus de diversification primordial du groupe. 
 43
CHAPITRE III 
Le Groupe Erebia tyndarus 
- La radiation du groupe aurait débuté au Pléistocène: les phases glaciaires et 
interglaciaires ont donc très certainement joué un rôle majeur dans la 
diversification de ce groupe. 
- Le groupe est exclusivement alpin: la distribution du complexe est donc très 
fortement morcelée, et chaque population isolée est susceptible d'être divergente 
par rapport aux autres. 
 
L'isolement génétique des différentes populations peut ainsi constituer un excellent 
moyen pour retracer les différentes étapes de spéciations (allopatriques) ayant amené, à partir 
d'une population unique, à la diversité actuelle du groupe, sous l'influence majeure des 
phénomènes glaciaires et interglaciaires du Pléistocène. 
 
Compte tenu du grand nombre de taxa décrits depuis la première étude de Warren, il a 
été nécessaire de réaliser un travail préalable de synthèse bibliographique, afin de savoir à 
quelle espèce et/ou sous-espèce étaient actuellement "attribuées" les différentes populations 
connues. 
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Taxonomic notes on the Erebia tyndarus species group 
(Lepidoptera, Satyridae). 
 
JEROME ALBRE, CHARLES GERS and LUC LEGAL 
 
 
Lépidoptères 39: 12-28. 
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III. Caractérisation morphométrique 
 1. Introduction 
La plupart des espèces du genre Erebia ont été identifiées à l'aide des pièces génitales 
des mâles. Il en est de même pour plus de la moitié des espèces actuellement reconnues au 
sein du groupe E. tyndarus (Warren, 1936; Coutsis et al., 1997; Tausend, 1999; Jutzeler et al., 
2002), chez qui les valves des mâles présentent de bons caractères discriminatifs. Malgré 
toutes les références bibliographiques, j'ai pu observer des différences inattendues et très 
marquées au niveau des valves entre deux populations d'E. cassioides de l'Ouest des Alpes 
distantes de moins de 70km (Planche 1), ce qui m'a conduit à réaliser des mesures 
systématiques sur l'ensemble du groupe E. tyndarus. Cela m'a également permis de réunir des 
données supplémentaires concernant des espèces ou des populations difficiles à acquérir. 
 
 
E. cassioides Saint-Alban des Huretières (Savoie, 73)
E. cassioides Briançon-Prorel (Hautes-Alpes, 05)
A
B
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Planche 1. Valves provenant de deux populations d'E. cassioides de l'Ouest des Alpes. 
  A: Nord-Ouest des Alpes 
  B: Sud-Ouest des Alpes 
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2. Matériel et méthode 
2.1. Matériel 
Ainsi, il a été possible de réunir la totalité des espèces décrites au sein du groupe, ainsi 
qu'une très grande partie des sous-espèces connues et/ou d'intérêt biogéographique (Table 1). 
La seule sous-espèce présentant un éventuel intérêt phylogénétique mais qui n'a pas pu être 
échantillonnée est E. iranica dromulus (Turquie, Mont Ararat), qui constitue une sous-espèce 
isolée par rapport aux autres sous-espèces d'E. iranica. 
Espèce Sous-espèce Région Pays 
Nombre de 
spécimens 
E. ottomana ottomana Ulu-Dag Turquie 1 
E. ottomana ssp. Balkans  10 
E. ottomana tardenota Massif Central France 4 
E. ottomana benacensis Monte Baldo Italie 1 
E. graucasica graucasica Grand Caucase Russie 4 
E. graucasica transcaucasica Caucase Moyen Turquie 5 
E. graucasica savalanica Savalan Mt. Iran 6 
E. iranica iranica Demavend Mts. Iran 2 
E. iranica sheljuzhkoi Grand Caucase Russie 3 
E. callias callias Rocky Mts. USA 5 
E. callias altajana Altaï Mts. Russie 5 
E. callias simulata Sayan Mts. Russie 2 
E. callias sibirica Saur Mts. Kazakhstan 2 
E. callias chastilovi Gobi-Altaï Mts. Mongolie 1 
E. hispania hispania Sierra Nevada Espagne 4 
E. hispania rondoui Pyrénées France 45 
E. nivalis - Alpes Autriche 9 
E. calcaria - Alpes Slovénie 5 
E. tyndarus - Alpes Italie 14 
E. cassioides - Pyrénées France 21 
E. cassioides - Sud-Ouest des Alpes France 11 
E. cassioides - Nord-Ouest des Alpes France 22 
E. cassioides - Est des Alpes Italie 13 
E. cassioides ssp. Balkans  14 
 TOTAL 126 
 
Table 1. Espèces, sous-espèces, région, pays et nombre de spécimens analysés pour l'étude 
morphométrique. 
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2.2. Mesures 
Les mesures ont été effectuées sur des individus mâles uniquement, les femelles étant 
beaucoup plus difficiles à se procurer en raison de leur comportement généralement plus 
discret. De plus, les mesures n'ont été réalisées qu'au niveau des pièces génitales… Les zones 
étudiées sont le tegumen, unique chez chaque spécimen, et les valves, au nombre de deux et 
relativement asymétriques pour chaque individu (Planche 2). 
a. Mesures de la valve: 
Les valves ont fait l'objet de 8 mesures, dont 2 quantitatives et 6 qualitatives: 
- D1: nombre d'épines présentes au niveau de la partie la plus éloignée de la zone 
distale de la valve. La plupart du temps, cette épine est unique et plus développée 
que les autres. 
- D2: nombre d'épines secondaires, c'est-à-dire autres que D1. 
- LTV: longueur maximale de la valve. 
- L3: distance entre la partie distale de la valve et le sommet de l'épine la plus 
développée. 
- L2: distance minimale entre le sommet de l'épine la plus développée et l'axe 
longitudinal de la valve 
- AL3: distance entre le sommet de l'épine la plus développée et l'axe longitudinal 
de la valve; cette mesure est prise suivant l'axe de l'épine. 
- AApex: distance entre la partie distale de la valve et le point de rencontre entre 
LTV et AL3. 
- Ang: angle formé entre AL3 et l'axe longitudinal de la valve. 
 
Ensuite, 3 autres mesures qualitatives ont été effectuées au niveau du tegumen: 
- SU: distance minimale entre le sommet d'un subuncus et la ligne de base des 2 
subunci. 
- U: distance minimale entre le sommet de l'uncus et la ligne de base des 2 subunci. 
- SU-Lobe: distance entre la base du subuncus droit et la base du lobe droit. 
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Planche 2. Mesures effectuées sur les valves et les tegumen. 
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2.3. Analyse des données 
Avant leur utilisation, il a été nécessaire d'ajuster les données entre elles, notamment 
pour permettre la comparaison de données de natures différentes (qualitatives et quantitatives) 
et de variances très variables. 
Pour remédier à la nature hétérogène des données, qualitatives et quantitatives, celles-
ci ont été pondérées par une transformation logarithmique.  
 Afin de normaliser les données et ainsi donner un poids équivalent aux valeurs faibles et aux 
valeurs élevées, une transformation logarithmique a été effectuée sur l'ensemble des données. 
Pour pouvoir utiliser de la même manière les valeurs quantitatives D1 et D2, dont certaines 
sont nulles, celles-ci ont également été transformées, en ajoutant 1 à toutes les valeurs, nulles 
et non nulles. 
Ensuite, un centrage vertical a été effectué sur l'ensemble des données logarithmiques, en 
soustrayant la moyenne de chaque ligne à chaque valeur. Enfin, un centrage horizontal a 
également été réalisé, en soustrayant la moyenne de chaque colonne à chaque valeur. Ces 
centrages permettent ainsi de donner un poids équivalent à la totalité des données, que les 
valeurs soient faibles ou élevées. 
 
Les données ainsi transformées ont été analysées en analyses multivariées 
discriminantes à l'aide du logiciel Systat 11 (2004). 
Pour plus de clarté, les analyses ont été effectuées de manière progressive, en fonction de 
groupements morphologiques (patterns alaires, pièces génitales), caryologiques et 
biogéographiques reconnus: 
- entre populations (E. cassioides) ou sous-espèces (E. graucasica, E. iranica, E. 
hispania, et E. ottomana). Malgré le nombre important de sous-espèces décrites 
pour E. callias, trop peu de spécimens de chacune d'elles ont pu être échantillonnés 
pour permettre une analyse morphométrique pertinente. 
- entre espèces très proches, pour le groupe Terminal (E. cassioides, E. tyndarus, E. 
calcaria et E. nivalis). 
- entre espèces similaires, pour le groupe Oriental (E. graucasica et E. iranica) et 
pour le groupe Euro-Sibérien (groupe Terminal, E. hispania et E. callias). 
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3. Résultats 
 
Groupements majeurs 
D'après la littérature, les différentes espèces peuvent être attribuées à trois grands groupes 
biogéographiques, testés dans cette première analyse: le groupe Ponto-Oriental (E. ottomana 
uniquement), le groupe Oriental (E. graucasica et E. iranica) et le groupe Euro-Sibérien 
(autres espèces). L'analyse discriminante permet, à l'aide des paramètres U, SU, D2, AApex, 
L2, Angle et Lobe, un classement correct de 95% des spécimens, le groupe Ponto-Oriental se 
différenciant parfaitement, alors que 30% des spécimens attribués au groupe Oriental se 
retrouvent classés avec le groupe Euro-Sibérien (Table 2, Figure 5). 
 
Table 2. Jackknifed classification matrix des grands groupes biogéographiques 
Groupe Euro-Sibérien Oriental Ponto-Oriental % correct 
Euro-Sibérien 319 9 0 97 
Oriental 12 28 0 70 
Ponto-Oriental 0 0 30 100 
N Total 331 37 30 95 
 
Groupe Oriental 
 Pour ce groupe également, les groupes hypathétiques correspondent aux différentes 
sous-espèces des deux espèces actuellement reconnues (E. graucasica et E. iranica). A l'aide 
de tous les paramètres, il est possible de différencier chacune des cinq sous-espèces avec un 
taux de correspondance de 88%. (Table 3). 
 
Table 3. Jackknifed classification matrix du groupe Oriental 
 E. graucasica E. iranica  
Groupe graucasica transcaucasica savalanica iranica sheljuzhkoi % correct
graucasica 7 1 0 0 0 88 
transcaucasica 0 7 2 0 1 70 
savalanica 0 0 12 0 0 100 
iranica 0 0 0 4 0 100 
sheljuzhkoi 1 0 0 0 5 83 
N Total 8 87 14 14 6 88 
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Espèce E. cassioides 
Nous analysons dès à présent l'une des hypothèses principales de l'étude, à savoir la 
présence de deux morphotypes distincts d'E. cassioides dans l'Ouest des Alpes, afin de 
pouvoir la tester à différents niveaux hiérarchiques. 
 L'analyse discriminante a été effectuée d'après des groupes hypothétiques 
principalement basés sur l'isolement géographique des populations étudiées. Mais, afin de 
tester notre hypothèse, l'un de ces groupes a été scindé en deux parties, portant ainsi le 
nombre de groupes à quatre: Pyrénées plus Massif Central, Balkans, Sud-Ouest plus Est des 
Alpes et enfin Nord-Ouest des Alpes. 
Cette analyse a été réalisée à l'aide de l'ensemble des paramètres. Cependant, elle ne permet 
un classement correct pour seulement 74% des taxa (Table 4, Figure 6), ce qui signifie que 
les groupes de l'hypoyhèse de départ ne sont pas corrects. Mais l'examen des groupes attribués 
aux taxa mal classés révèle néanmoins la présence de deux groupes au sein d'E. cassioides, le 
premier incluant les populations des Pyrénées, du Massif Central et du Nord-Ouest des Alpes 
(E. cassioides Ouest) et l'autre celles des Balkans, de l'Est et du Sud-Ouest des Alpes (E. 
cassioides Est). Dans ce cas, seuls 6 échantillons (soit 3.9%) se retrouvent mal classés. De 
plus, l'hypothèse de départ concernant la présence de deux morphotypes dans l'Ouest des 
Alpes semble se vérifier. 
 
Table 4. Jackknifed classification matrix de l'espèce E. cassioides 
 E. cassioides Ouest E. cassioides Est  
Groupe Pyrénées NO des Alpes SO et E des Alpes Balkans % correct
Pyrénées 35 3 0 0 92 
NO des Alpes 9 31 0 0 78 
SO et E des Alpes 0 5 33 9 70 
Balkans 1 0 13 14 50 
N Total 45 39 46 23 74 
 
Groupe Terminal 
Pour différencier les taxa du groupe Terminal tel que nous l'avons redéfini 
précédemment (E. tyndarus, E. nivalis, E. calcaria, E. cassioides Ouest et E. cassioides Est), 
nous avons utilisé les paramètres AL3, SU, U, LTV, AApex, L3 et Ang. Ces derniers 
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permettent une classification correcte à 90% (Table 5). Une fois de plus, on peut noter que la 
distinction des deux morphotypes d'E. cassioides est vérifiée, avec un mélange inter-groupes 
de seulement 6 échantillons sur 153. 
 
Table 5. Jackknifed classification matrix du groupe Terminal 
Groupe E. calcaria 
E. cassioides 
Ouest 
E. cassioides 
Est 
E. nivalis E. tyndarus % correct 
E. calcaria 10 0 0 0 0 100 
E. cassioides Ouest 0 72 1 3 2 92 
E. cassioides Est 1 5 67 2 0 89 
E. nivalis 0 5 0 13 0 72 
E. tyndarus 0 1 0 0 25 96 
N Total 11 83 68 18 27 90 
 
 
 
 
 
 
 
Erebia cassioides 
Fontverd 
09-VIII-2005 
Pyrénées 
Andorre 
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Groupe Euro-Sibérien 
 L'ensemble des caractères a été utilisé pour l'analyse du groupe Euro-Sibérien, c'est-à-
dire l'ensemble des taxa du groupe Terminal comme défini précédemment (E. tyndarus, E. 
nivalis, E. calcaria, E. cassioides Ouest et E. cassioides Est), ainsi que E. callias (Sibérie et 
Amérique du Nord), E. (hispania) hispania (Sierra Nevada, Espagne) et E. (hispania) rondoui 
(Pyrénées). Les caractères permettent ainsi de correctement classer 88% des spécimens 
(Table 6). Il est intéressant de noter qu'aucun E. (hispania) hispania n'est bien classé, 7 des 8 
spécimens se retrouvant dans le groupe d'E. (hispania) rondoui. 
  
Table 6. Jackknifed classification matrix du groupe Euro-Sibérien 
Groupe calcaria callias 
cassioides 
Ouest 
cassioides 
Est 
hispania nivalis rondoui tyndarus 
% 
correct 
calcaria 8 0 0 0 1 0 1 0 80 
callias 0 28 0 0 0 0 2 0 93 
cassioides 
Ouest 
0 0 73 0 0 3 0 2 94 
cassioides 
Est 
1 0 8 63 0 1 2 0 84 
hispania 0 0 0 0 0 0 7 1 0 
nivalis 0 0 4 0 0 14 0 0 78 
rondoui 1 0 0 3 2 1 77 0 93 
tyndarus 0 0 1 0 0 0 0 25 96 
N Total 10 28 86 65 3 19 89 28 88 
 
Espèce E. ottomana 
 A partir des paramètres AL3, D2, L3, Angle et D1, il est possible de séparer les trois 
principales populations d'E. ottomana (Balkans, Massif Central et Monte Baldo), avec 93% de 
spécimens correctement classés (Table 7, Figure 7). 
 
Table 7. Jackknifed classification matrix de l'espèce E. ottomana 
Groupe Italie Balkans Massif Central % correct 
Italie 2 0 0 100 
Balkans 0 18 2 90 
Massif Central 0 0 8 100 
N Total 2 18 10 93 
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Figure 5. Analyse en composante principale des principaux groupes biogéographiques. 
 
Score (1)
Sc
or
e 
(3
)
-10 -5 0 5 10
-3
-2
-1
0
1
2
3
4
5
Balkans
Pyrénées et Massif Central
NO des Alpes
SO et E des Alpes
E. cassioides
Sc
or
e 
(3
)
Sc
or
e 
(3
)
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 6. Analyse en composante principale de l’espèce E. cassioides. 
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Figure 7. Analyse en composante principale de l’espèce E. ottomana. 
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4. Discussion 
Les données morphométriques sont actuellement peu utilisées en taxonomie parce 
qu'elles nécessitent l'acquisition de données très nombreuses, aussi bien au niveau du 
spécimen, pour augmenter le nombre de caractères utilisables, qu'au niveau de la population, 
pour normaliser les mesures. De plus, l'analyse de ces données est souvent délicate, 
notamment quand des mesures de nature différente sont prises en compte, comme les données 
quantitatives et qualitatives. Mais les progrès de la statistique permettent de plus en plus 
souvent de combiner différents types de données, après qu'elles aient été transformées. Dans 
le complexe d'E. tyndarus, la plupart des espèces ont été découvertes d'après la morphologie, 
seulement descriptive, des pièces génitales des mâles. Cette étude est également basée sur ces 
structures, mais elle fait appel à une approche morphométrique, déjà utilisée à une reprise 
alors que les outils de traitement des données étaient encore peu performants (Lorkovic, 
1957). 
Dans le complexe E. tyndarus, trois groupes biogéographiques ont été identifiés par de 
Lesse (1960), ce que nos analyses permettent de confirmer (95%). Le groupe Ponto-Oriental 
ne comprend qu'E. ottomana, qui est une espèce à l'écart de toutes les autres à cause de son 
habitat (plutôt montagnard) et dont les pièces génitales des mâles et des femelles sont très 
caractéristiques. De ce fait, E. ottomana est considérée comme l'espèce basale du complexe. 
D'après nos analyses, le groupe Oriental (E. graucasica et E. iranica) s'individualise moins 
bien que le groupe Euro-Sibérien (reste des espèces), avec 70% vs. 97% de classements 
corrects. Cela est en fait dû aux spécimens d'E. graucasica, dont les pièces génitales sont 
similaires à celles de certaines populations d'E. cassioides. Cette confusion a également été 
faite par Warren (1981), qui ne tenait compte que des pièces génitales des mâles. Cependant, 
il s'agit ici d'un phénomène de convergence, les motifs alaires, les pièces génitales des 
femelles et le nombre de chromosomes étant très différents entre les deux taxa considérés. 
En raison de l'important morcellement de son aire de répartition, l'espèce E. cassioides 
est sans conteste la plus problématique de l'ensemble du complexe, avec une quinzaine de 
sous-espèces reconnues. Bien que la plupart des massifs soient représentés dans cette étude, 
certains ne le sont qu'avec très peu de spécimens, ce qui justifie notre choix de les réunir en 
groupes biogéographiques, comme précédemment. L'un de ces groupes (Ouest des Alpes) a 
cependant été scindé en deux (Nord et Sud) pour pouvoir tester l'hypothèse de départ. Bien 
que notre analyse ne permette pas de recouvrir les quatre groupes initiaux (74%), elle les 
réunit par groupes de deux, E. cassioides Ouest (Pyrénées, Massif Central et NO des Alpes) et 
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E. cassioides Est (SO des Alpes, Est des Alpes et Balkans), avec plus de 96% de réussite. Ces 
deux morphotypes diffèrent principalement de par la taille (très développée pour le 
morphotype de l'Ouest) et l'insertion (perpendiculaire pour le morphotype de l'Est vs. orientée 
vers l'apex pour le morphotype de l'Est) de l'épine principale par rapport à l'axe de la valve 
des mâles. Une distinction semblable a été proposée par Lattes et al. (1994) d'après une étude 
enzymologique, mais les groupes ne comprenaient pas tout à fait les mêmes populations. Le 
groupe de l'Ouest (E. carmenta sensu Lattes et al.) comprendrait les populations des Pyrénées, 
de la Péninsule Italienne et du Sud-Ouest des Alpes, alors que celui de l'Est (E. cassioides 
sensu stricto) ne comporterait que les populations de l'Est des Alpes. Ceci dit, les auteurs 
n'avaient pas échantillonné dans le Massif Central, le Nord-Ouest des Alpes, ni dans les 
Balkans. 
D'après la topologie actuelle de la région, la vallée du Rhône a joué le rôle d'une barrière 
géographique importante, empêchant tout échange entre les populations de l'Est et de l'Ouest. 
Mais il se pourrait qu'elle ait été moins insurmontable, ou du moins pendant moins longtemps, 
dans sa partie Nord, expliquant le lien entre les populations de l'Ouest et celle du NO des 
Alpes. En effet, les avancées et reculs glaciaires n'ont pas été simultanés et de même intensité 
dans le Nord que dans le Sud, autorisant des échanges plus prolongés dans le Nord que dans 
le Sud à la fin des périodes glaciaires. De plus, dans la région de Grenoble, le Massif Central 
et le NO des Alpes ne sont pas très éloignés, ce qui aurait également pu permettre des 
échanges plus prolongés à la fin des périodes glaciaires. Par contre, il semble que le 
regroupement des populations du SO des Alpes avec celles de l'Est des Alpes et celles des 
Balkans soit plus difficile à justifier. Il est cependant possible que durant une des périodes 
glaciaires, E. cassioides soit descendu dans les plaines du Nord de l'Italie, lui permettant 
d'avoir accès à tout l'arc alpin et éventuellement aux montagnes des Balkans, qu'il aurait 
colonisés lors de la phase interglaciaire suivante. 
 Le groupe Terminal (E. tyndarus, E. cassioides, E. nivalis et E. calcaria) est constitué 
d'espèces très proches, dont certaines ont été identifiées d'après leurs formules 
chromosomiques (E. nivalis et E. calcaria), alors que pour les autres, seule une observation 
morphologique, souvent délicate, permet leur identification. A l'exception d'E. cassioides, 
toutes les autres espèces sont endémiques des Alpes. L'analyse morphométrique, prenant en 
compte ces différents taxa et les deux morphotypes d'E. cassioides en tant que groupes, 
permet également une discrimination correcte de ces différents taxa (90%). D'une part, cela 
confirme la réalité des morphotypes à un niveau hiérarchique plus élevé. D'autre part, cela 
démontre que différentes mesures qui ne paraissent pas informatives prises individuellement, 
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se révèlent être discriminantes quand elles sont associées. L'espèce étant la moins bien résolue 
est E. nivalis (72%), qui semble proche de E. cassioides Ouest. Cependant, il est possible 
d'identifier cette espèce d'après les pièces génitales des femelles, qui sont très caractéristiques 
(de Lesse, 1949). 
 Le groupe Euro-Sibérien est constitué d'E. callias, E. (hispania) hispania, E. 
(hispania) rondoui et des 5 taxa du groupe Terminal. Il est caractérisé par un nombre de 
chromosomes peu ou moyennement élevé, allant de n=8 à n=25 (de Lesse, 1960). Son analyse 
discriminante permet de retrouver 88% des taxa. Cependant, elle ne permet pas de distinguer 
les sous-espèces hispania et rondoui, 7 des 8 échantillons d'E. (hispania) hispania se trouvant 
dans le groupe d'E. (hispania) rondoui. Plusieurs données de natures différentes 
(caryologiques et enzymologiques) laissent à penser qu'il s'agit pourtant d'espèces à part 
entière, hypothèse soutenue par leur isolement géographique l'une vis-à-vis de l'autre (de 
Lesse, 1960; Lattes et al., 1994).  
 Le groupe Oriental, constitué des espèces E. graucasica et E. iranica, est caractérisé 
par un nombre de chromosomes important compris entre n=50 et n=52 (de Lesse, 1960). 
Chacune des espèces est constituée de trois sous-espèces, mais l'une d'elles (E. iranica 
dromulus), endémique du Mont Ararat dans l'extrême Est de la Turquie, n'a pas pu être 
échantillonnée. Ces différents taxa n'ayant été que très peu étudiés, on pouvait s'attendre à des 
résultats inattendus. En effet, chacune des sous-espèces, considérée en tant que groupe, a pu 
être différenciée à l'aide d'une analyse discriminante (88%), la moins bien classée étant 
transcaucasica (70%), dont 2 échantillons se retrouvent avec savalanica. Cependant, il s'agit 
de sous-espèces d'E. graucasica. Les deux sous-espèces d'E. iranica (iranica et sheljuzhkoi) 
sont également très bien discriminées l'une par rapport à l'autre. Si l'on considère qu'elles sont 
géographiquement très distantes (environ 700km), il se pourrait qu'elles se soient 
différenciées jusqu'à atteindre un niveau spécifique. 
 Le groupe Ponto-Oriental n'est constitué que d'E. ottomana, dont la plupart des sous-
espèces habitent les montagnes de la Péninsule Balkanique. Mais deux autres très distantes 
sont également connues du Monte Baldo, en Italie, et du Massif Central, en France 
(benacensis et tardenota respectivement). L'analyse discriminante permet de différencier ces 
trois régions (93%), 2 échantillons des Balkans étant mélangés avec ceux du Massif Central. 
Nous confirmons les différences morphologiques déjà mises en évidence entre les sous-
espèces tardenota du Massif Central (France) et benacensis du Monte Baldo (Italie) par 
Jutzeler et al. (2002). Cependant, d'après la Table 7 et la Figure 7, il semblerait que les 
populations des Balkans sont plus similaires à celle du Massif Central que du Monte Baldo, 
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pourtant géographiquement plus proche (environ 700km vs. 1100km). Mais les considérations 
concernant les relations entre benacensis et les autres populations sont à prendre avec 
prudence, étant donné qu'un seul individu a pu être échantillonné. 
 
5. Conclusion 
Comme nous avons pu le démontrer tout au long de ces analyses, la morphométrie 
s'avère être un outil très puissant pour distinguer des taxa à la fois très similaires et variables 
dont l'identification a priori est parfois délicate. Le principal problème est en fait de trouver 
les caractères les plus discriminants et la meilleure manière de les mesurer. Cette étude a 
permis une différenciation convenable de 14 des 15 taxa échantillonnés, le dernier, E. 
(hispania) hispania, mettant en évidence les limites de la technique. De plus, nous avons mis 
en évidence la présence de deux groupes au sein de l'espèce E. cassioides. Le premier 
comprend les populations des Pyrénées, du Massif Central et du Nord-Ouest des Alpes, et le 
second les populations des Balkans, du Sud-Ouest et le l'Est des Alpes, la zone de contact 
entre les groupes présents dans l'Ouest des Alpes se situant dans les environs de Grenoble. 
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RADIATION DU GROUPE EREBIA TYNDARUS 
 
I. Molecular phylogeny of the Erebia tyndarus (Lepidoptera, Rhopalocera, Nymphalidae, 
Satyrinae) species group combining CoxII and ND5 mitochondrial genes: a case study of 
a recent radiation 
 Afin de tester les hypothèses révélées par les analyses morphométriques, nous avons 
décidé d'utiliser un second marqueur moléculaire, le gène mitochondrial codant pour la sous-
unité 2 de la Cytochrome oxidase (CoxII). Ce gène a également été séquencé pour le reste du 
groupe E. tyndarus afin d'affiner les résultats obtenus à l'aide du gène ND5. 
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Comme nous venons de le démontrer, les évènements de spéciations intervenus au 
sein du groupe E. tyndarus sont souvent accompagnés par la formation simultanée de 
plusieurs espèces; il s'agit d'une "spéciation explosive". L'un des exemples les plus connus 
concernant ce type de spéciation concerne les poissons de la famille des Cichlidae, 
notamment dans le Lac Victoria, en Tanzanie, où cohabitent plusieurs centaines d'espèces, 
dont de nombreuses endémiques (Greenwood, 1984). Toutes ces espèces se sont différenciées 
en développant des adaptations aux différentes niches écologiques disponibles (spéciations 
adaptatives). De plus, elles se sont formées dans un espace commun (spéciations 
sympatriques). 
Mais dans le cas du groupe E. tyndarus, il ne s'agit pas d'une spéciation adaptative, 
étant donné que toutes les espèces présentent des écologies très similaires: biotopes similaires, 
même oligophagie des larves, phénologie similaire. De même, comme les espèces semblent se 
différencier les unes des autres sur des massifs isolés, les spéciations sympatriques sont à 
exclure, les spéciations allopatriques par vicariances étant les plus plausibles. En fait, les 
espèces du groupe E. tyndarus sont particulièrement inféodées au milieu steppique: les phases 
d'expansions et de régressions des papillons sont directement dépendantes de celles de leur 
habitat.  
 
La phase de dispersion du groupe E. tyndarus se produit donc lorsque leur habitat 
préférentiel, les milieux steppiques, sont prédominants. Cela se produit lors des périodes 
glaciaires, où ils occupent les plaines périglaciaires de la région Paléarctique, de l'Europe de 
l'Ouest jusqu'en Sibérie et en Amérique du Nord. Seuls les massifs, majoritairement englacés, 
ne sont pas habitables. Par contre, lors des phases interglaciaires, les plaines steppiques sont 
remplacées par des milieux inappropriés pour le groupe (ex: forêts), et ne subsistent qu'en 
milieu alpin (steppes alpines). Les populations sont alors contraintes de rejoindre les massifs 
les plus proches. Mais comme ces derniers sont éloignés les uns des autres, les populations se 
retrouvent isolées les unes des autres, parfois distantes de plusieurs centaines de kilomètres. 
Par conséquent, les flux géniques sont interrompus, et la dérive génétique s'accentue, 
permettant la formation de lignées distinctes pouvant aboutir à de nouvelles espèces (Figure 
7). 
Ce processus est tout à fait comparable au phénomène observé chez les lézards verts 
de l'île de Cuba (Glor et al., 2004) ou les geckos de l'archipel de la mer Egée (Kasapidis et al., 
2005), pour qui l'isolement insulaire lié aux montées des eaux a été un moteur de spéciation. 
D'après (Glor et al.), l'ancêtre commun des lézards verts occupait Cuba avant le Miocène. 
 92
CHAPITRE IV 
Radiation du groupe Erebia tyndarus 
Mais une élévation du niveau de l'océan durant cette période a scindé l'île en trois archipels 
distincts. Par conséquent, la montée des eaux aurait fragmenté l'aire de répartition de la forme 
ancestrale en trois populations isolées. Les flux géniques étant ainsi interrompus, chacune des 
populations aurait évolué indépendamment, permettant la formation de trois lignées distinctes. 
Depuis la réunification des archipels lors du Pliocène, ces lignées sont en contact. Cependant, 
la rareté des hybrides indique que chacune d'entre elles peut être considérée comme une 
espèce distincte. 
Au travers du groupe E. tyndarus, nous présentons ici un modèle comparable, basé sur 
les phénomènes glaciaires et interglacaires subis par l'Hémisphère Nord lors du Pléistocène. 
Suivant ce modèle, les phases glaciaires permettent la dispersion des populations à travers les 
steppes de basse altitude, alors que les phases interglaciaires sont responsables des 
phénomènes de spéciations allopatriques par vicariance par isolement des populations au 
niveau des steppes alpines. 
 
 
 
 
 
          Erebia cassioides 
          Fontverd 
           25-VII-2006 
   Pyrénées           
          Andorre 
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Figure 8. Radiation du groupe Euro-Sibérien. 
A. Phase Glaciaire (1.000-375 ka): 
Expansion du groupe Euro-Sibérien de son éventuel Refuge Interglaciaire (ES0) 
vers les steppes périglaciaires de la région Holarctique (ES1). 
B. Phase Interglaciaire du Mindel-Riss (375 ka): 
Refuges Interglaciaires des grands clades du groupe Euro-Sibérien (Hispania, 
Rondoui, Terminal et Callias (Sibérie et Rocky Mts.)) 
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Abstract 
 
Global Climate Change has become a major issue with numerous studies focussing on 
its mechanisms and consequences for biodiversity, and on its impact on humanity. However, 
fluctuations of Earth's climate are natural phenomena, with about twenty ice advances 
recorded over the last 2.4 million years. In the Boreal and Temperate Northern hemisphere, 
each glacial and interglacial phase induced migrations of populations to more suitable 
habitats: generally to the south during cooling phases and to the north on the ice retreats 
(Hewitt, 1999; Ehlers & Gibbard, 2004). With these shifts, populations became fragmented 
and afterwards evolved independently, leading to the formation of new species (Taberlet et 
al., 1998). This theory is well illustrated for lowland species, but the response of highland, or 
cold-adapted, species to major climate changes has remained poorly studied (Muster & 
Berendonk, 2006). Here we show that glacial phases allowed expansion of the range used by 
cold-adapted species across the newly formed tundra-like habitats, whereas during the warmer 
interglacial phases, these species had to reach alpine "warm-period refuges". Such a 
complementary theory also plays a significant role in evolutionary processes, by accounting 
for the formation of new species in isolated alpine refuges during warm phases. Both glacial 
and interglacial periods can thus be considered as motors of evolution, by fragmenting 
populations that can evolve independently to form genetically distinct lineages or species, 
thus increasing biodiversity. In relation to this theory, it appears that the effects of human 
activities are making climate even warmer, thereby shifting alpine warm-period refuges right 
to the top of the mountain massifs, and thus threatening a large part of the alpine fauna and 
flora over the next 50 years.    
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The study of chemical and biological compounds contained in cores of icecaps, 
glaciers and sea beds reveals important variations of the Earth’s climate, with warmer and 
cooler periods. These variations have become faster and more intense since the beginning of 
the Pleistocene (about 1.8 Mya), with glacial and interglacial phases (Ehlers & Gibbard, 
2004). The emerged lands of the Northern hemisphere were the main ones concerned, with 
drastic consequences on the distribution of species and on biodiversity (Holdhaus, 1954; 
Müller, 1980). Indeed, glacial phases induced ice-sheet advances reaching 40°N in North 
America (southern Canada) and 45°N in Europe (northern France). In addition, most of the 
mountain massifs (Pyrenees, Alps, Caucasus, Siberian Mts., Rocky Mts.) were completely 
covered by thick glaciers. Almost no life was able to inhabit such environments. South of the 
ice-sheet, open steppe-tundra vegetation (mainly grasses) was predominant (Ray & Adams, 
2001). Interglacial phases induced ice-sheet and glacier retreats, creating more hospitable 
habitats. Steppe-tundra vegetation and ice-free lowland regions were thus replaced by forests 
and taiga. In ice-free massifs, glacier retreats allowed the establishment of altitudinal zonation 
of the vegetation, each level being characterised by its own set of species. In most cases, the 
interglacial periods enabled the expansion of the fauna and flora towards the territories to the 
north newly freed of ice, whereas the glacial periods led to regression phases toward southern 
unglaciated refuges (such as Spain, Italy, Greece or Turkey). In addition, the natural 
geographic barriers (mountain ranges, seas, lakes) encountered during the regression phases 
were often responsible for population fragmentation, able to induce population divergences 
and the formation of new species by allopatric speciation. Allopatry is thus considered as the 
main speciation motor for the temperate fauna and flora of the Northern hemisphere (Taberlet 
et al., 1998; Hewitt, 1999; Seddon et al., 2001; Petit et al., 2003). However, few studies deal 
with the response of alpine species to major climatic change. Most of these highly specialised 
(to the soil, temperature, and growing period) cold-adapted species are expected to have a 
different if not an opposite response to glacial and interglacial phases (Comes & Kadereit, 
1998; Schönswetter et al., 2002; Comes & Kadereit, 2003; Haubrich & Schmitt, 2007).  
To study the responses of alpine species to climate change, it was important to find a 
model group with similar ecological requirements and a common ascendancy, to enable the 
exclusion of any adaptative convergence to the environment. Moreover, the group had to 
present a large distribution area, to allow its response to major climatic changes to be 
analysed on large space and time scales. The Ringlet butterflies (also called Alpines) of the 
Erebia tyndarus species group (Nymphalidae: Satyrinae) appear to be an appropriate model to 
investigate the response of cold-adapted species to past global changes. Indeed, this 
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monophyletic group composed of around 11 species and 45 subspecies can be encountered 
from Spain to Siberia as well as in the Rocky Mountains. Even though each species occupies 
a characteristic, exclusive and limited distribution area, all present very similar ecological 
requirements, such as the habitat (alpine-tundra), the host-plants (grasses, mainly Poa L., 
Festuca L. and Deschampsia P. Beauv.) and the cycle of development (Albre et al., 2008a, b). 
Understanding the speciation history of the E. tyndarus group will provide useful insights into 
the reaction to climate change by alpine species. 
 
 A robust phylogenetic framework was reconstructed for the entire E. tyndarus species 
group (Table S1) using partitioned Bayesian inference (Nylander et al., 2004) on three 
mitochondrial genes: NADH dehydrogenase subunit 5, ND5 (Yagi et al., 1999), cytochrome c 
oxidase subunit I, CoxI (Monteiro & Pierce, 2000), and cytochrome c oxidase subunit II, 
CoxII (Monteiro & Pierce, 2000). The times when the main groups diverged from each other 
were further estimated using Bayesian dating methods (Thorne & Kishino, 2002) and 
compared to the Pleistocene temperature curve (Fig.1). This method is based on the Markov 
chain Monte Carlo (MCMC) procedure and presents the desirable property of relaxing 
molecular clock assumptions by allowing rate variations along branches of trees. In 
comparison with other molecular dating methods this approach has several advantages: (i) it 
allows the use of different substitution models for data sets with multiple partitions, (ii) it 
provides the posterior distributions of rates and divergence times as well as their credibility 
intervals in a single analysis, (iii) it has the advantage of using prior constraints on divergence 
times instead of fixed time points at nodes (Douzery et al., 2004). Detailed information on the 
methods used to estimate the divergence times are presented in Supporting Online Material. 
 
Most species of this group inhabit the cold, dry “alpine-tundra” habitat, between the 
timberline and the nival level. The short grasses (Poa L., Festuca L. and Deschampsia P. 
Beauv.) predominant in the treeless alpine-tundra habitats (Kaplan, 1996) are the host plants 
of the E. tyndarus group. These habitats can be encountered at any latitude, depending only 
on elevation (over 1500 m in the Alps, 2200 m in the Caucasus, 3300 m in the Rocky Mts.). 
During the major glacial phases, the alpine-tundra habitat of the northern hemisphere almost 
disappeared under thick glaciers. The lowland areas that bordered the glaciers are described as 
“steppe-tundra” or “Mammoth steppe”, a particular environment that no longer exists today. 
The ground cover of these regions was low, treeless, and mainly composed of grasses (tundra 
plants) and Artemisia L. (steppe plants); the climate was cold and dry (Hibbert, 1982; 
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Yurtsev, 2001). Steppe-tundra was the most widespread habitat during the Last Ice Age, 
extending from Western Europe (France) to Western Siberia (Ray & Adams, 2001). 
Interglacial alpine-tundra and glacial steppe-tundra were therefore quite similar habitats, with 
a cold dry climate, and treeless vegetation mainly composed of grasses.  
 
Our hypothesis is that glacial phases induced shifts in the occurrence of cold-adapted species 
from alpine levels (alpine-tundra habitat) to the bordering lowlands (steppe-tundra habitat), 
providing the populations similar environmental conditions. So, considering the 
predominance of lowlands and the parcelling of alpine areas in the Northern Holarctic region, 
glacials acted as expansion phases, while interglacials led to regression and speciation phases 
in alpine refuges. 
According to Fig.1, the timing of the speciation events observed in the calibrated 
phylogenetic tree is mostly congruent with the known pattern of interglacial phases of the 
Pleistocene, thus confirming our previous assumption. Although the period from 1 Mya to 
455 kya was marked by glacial and interglacial phases, the interglacials were cooler than 
those that occurred after then. This could be linked to the lengthening of the cooling-warming 
cycles whose duration expanded from about 40,000 years to about 100,000 years (McManus, 
2004). As the cooler interglacial phases pre-455 kya were even more marked in Northern 
latitudes, steadier glacial climate with fewer oscillations became established in the Central 
Holarctic region, allowing alpine-tundra habitats to prevail in the plains for hundreds of 
thousands of years. 
  
Our phylogenetic reconstruction led us to consider only two speciation events for the E. 
tyndarus group during this cooler period, leading to the formation of three major lineages (the 
Mediterranean, Oriental and Euro-Siberian groups) that evolved independently thereafter. The 
Oriental and Mediterranean groups, which gave rise to the Anatolian and Ponto-
Mediterranean populations respectively, appear to have originated from the region of Turkey 
and/or the Balkans . The speciation process of the Oriental group is presented in Fig.2 (E-G). 
The Euro-Siberian group includes all the West and North-Holarctic species of the E. tyndarus 
complex, from Spain to Siberia and North-America. The absence of any large mountain 
massifs between Siberia and the Alps, and the richness of the Alps in Euro-Siberian species 
suggests that the ancestral form of the Euro-Siberian group originated from Central Europe 
(Carpathians?). It is also likely that the persistence of cooler conditions in the Holarctic 
region allowed the Euro-Siberian group to extend from Spain to Siberia (Fig.2A). In contrast, 
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the past 455,000 years are characterized by more intense warming phases, allowing 
significant ice retreats from the Central Holarctic region. Consequently, during interglacial 
phases, the low-elevation alpine-tundra habitats were replaced by forest and/or prairie, thus 
pushing the populations towards and into the nearest mountain massifs. Thus, the first 
interglacials induced the colonisation of the Spanish Sierra Nevada, Pyrenees, Alps and 
Siberian Mts., allowing the differentiation of the main clades of the Euro-Siberian group.  
More details are presented in Fig.2 (B-D) for the speciation processes occurring afterwards, 
except for the Siberian isolate which was at the origin of the Callias group. According to the 
phylogenetic reconstruction, the different subspecies of the Callias group appear to be divided 
into a western subgroup (altajana and sibirica) and an eastern subgroup (callias, simulata and 
chastilovi). So, we assume that the Riss glacial phase (350-150 kya) induced lowland 
migrations in two isolated low-elevation regions, in the western and in the eastern foothills of 
the Siberian Mts. Then, the second group could have extended to North-America across the 
emerged lands of the Bering Strait. Finally, the Riss-Würm interglacial (150-110 kya) 
induced new population shifts to alpine refuges. Then, the western subgroup shifted to the 
Tarbagataï, Saur and Altaï Mts. (sibirica and altajana), while the eastern subgroup shifted to 
the Siberian Sayan and Khangaï massifs (simulata and chastilovi), and to the American 
Rocky Mts. (callias). 
The Mediterranean group, at the origin of E. ottomana, could have originated from Northern 
Italy, shifting from the Pô Valley (occupied during glacial phases) to the foothill of the Alps 
(for the interglacial phases). But the Riss glacial could have induced a large expansion phase, 
extending over the whole Mediterranean region, from South-Eastern France to the Balkans. In 
addition, some specimens could have reached the Monte Baldo chain, where they diverged 
rapidly by the founding effect, leading to the current, very localized, E. o. benacensis. 
Thereafter, the warmer period of the Riss (280-210 kya) led to the isolation and 
differentiation of the French population (E. o. tardenota). 
  
Numerous studies have pointed out the importance of global climatic change in the increase 
of biodiversity. The Last Ice Age is suspected to be involved in the radiation of a large 
number of lowland organisms of the Northern hemisphere, by causing massive population 
shifts southwards to the Balkan, Iberian, and Italian peninsular glacial refuges (Hewitt, 1999; 
Seddon et al., 2001; Petit et al., 2003). 
 
As we have shown here, the complementary theory of warm-period refuges also plays a 
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significant role in evolutionary processes. Interglacial phases push cold-adapted species to 
isolated alpine warm-period refuges, leading to population divergences and speciation events 
(Comes & Kadereit, 1998; Schönswetter et al., 2002; Comes & Kadereit, 2003; Haubrich & 
Schmitt, 2007). 
In the ongoing context of human-amplified global climate change, it can be hypothesised that 
the biodiversity of such species will increase, at least in the highest massifs (Alps, Caucasus 
and Rocky Mountains) where upward shifts remain possible in the mid-term. But in most 
cases, such migrations are limited, owing to habitat reduction and competition that could 
combine negatively to limit diversification. 
Indeed, as well illustrated in the Southern Ural Mountains (Russia), the human activities 
responsible for the increase in the Earth’s temperature since the beginning of the industrial era 
(about 150 years) have induced an upward elevation of the different vegetation levels, 
reducing the land areas they cover, particularly the high-elevation alpine level (Hagedorn et 
al., 2006). In the next 50 years, it is thought that human activities could raise the Earth's 
temperature by around 3.3°C, knowing that an increase of 1.8°C corresponds to an upward 
habitat shift of 300m (Hill et al., 1999). So, by the mid-21st century, the different mountain 
habitat levels could be shifted upwards by 550 m, reducing the area of alpine habitat in 
Europe by more than half (Fig.2), as already observed for various organisms in different parts 
of the world (Wilson et al., 2005; Parmesan, 2006).  
A clear illustration is the Massif Central population of E. cassioides, which has a relictual 
habitat subsisting between 1600m and the summits at 1890m. It will soon shrink to nothing 
and disappear completely. In the low-elevation Southern Ural Mountains, the alpine level 
subsists between 1300m and the summit (1640m), and is disappearing; thus, numerous 
organisms (among them 17 endemic and 66 relictual plant species) are threatened by climatic 
change (Gorchakovskii & Zolotareva, 2006). 
Competition will be exacerbated between recently differentiated species sharing similar 
ecological requirements due to size reduction of suitable habitats. In the Alps, E. nivalis, less 
competitive and better adapted to cooler conditions, is pushed to the highest altitudes by both 
E. cassioides and E. tyndarus (Lorkovic, 1958). In the Pyrenees, we note that the 
thermophilous E. rondoui is currently replacing E. cassioides, which prefers cooler 
environments.  
 
High-altitude species are therefore much more in direct danger of extinction than lowland 
species which can move to suitable habitats more easily (Hill et al., 2002). Human activities, 
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added to natural warming, may result in the extinction of fauna and flora at the alpine level. 
This represents 25 species (7%) of European butterflies (Tolman & Lewington, 1999) and it 
is reported that around 50 species of endemic high altitude plants will disappear from the 
Pyrenees and up to 300 will be threatened in the Alps over the next 50 years (Ozenda & 
Borel, 2003; Ministère de l’Ecologie du Développement et de l’Aménagement durables, 
2007). This risk of massive extinction events was investigated here through the study of this 
group of butterflies, but foreshadows the fate of other organisms worldwide. 
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Fig. 1: 
Speciation events among the Erebia tyndarus complex established from the dating 
obtained using three mitochondrial gene sequences (ND5, CoxI and CoxII). Time-
calibrated ultrametric tree estimated with the Multidistribute package (Thorne & Kishino, 
2002), using the topology estimated through partitioned Bayesian inference analyses and 
likelihood estimates obtained using PAML4 (Yang, 1997). Standard errors for estimates of 
node age are provided in the Supporting Online Material (Figure S1 and Table S2). In blue: 
glacial phases, In orange: warm phases. The intensity of the colours corresponds to the 
intensity of the events. This is also visible in the average temperature curve given at the 
bottom (Ehlers & Gibbard, 2004). The straight line through the curve corresponds to an 
average annual global temperature of 0°C. Dates of divergence events are expressed as 103 
years ago (kya).  The names of the specimens are given on the right side. The numbers inside 
the figure correspond to the main groups identified (1: Mediterranean; 2: Euro-Siberian; 3: 
Oriental; 4: Sub-Terminal; 5: Terminal; 6: Graucasica). The arrows on the time axis 
correspond to the estimated divergence dates of the different groups. For instance: the 
Oriental and the Euro-Siberian groups diverged about 569 kya. 
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Fig. 2: 
Maps of the main mountain massifs where most species of the E. tyndarus complex are 
found. A: Pyrenees; B: Alps and C: Caucasus/Anatolia. Green: elevations from 1500 to 
2000m; Blue: elevations from 2000 to 2500m; Red: elevations from 2500 and above. Green 
areas correspond to the current general habitat of the E. tyndarus complex; Red areas 
correspond to the future distribution of these species according the temperature change 
predicted for the next 50 years. The ratio Green:Blue corresponds to the reduction of suitable 
habitat (estimated using Adobe Photoshop® toolbox): 65% reduction in the Pyrenees; 49% in 
the Alps and 59% in the Caucasus/Anatolia. 
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Supporting figures
Table S1: 
Species, locality, mountain range, country and code of the specimens analysed in this 
study. The individuals were from our own collection and from other private and public 
collections around the world. 
Species Locality Mountain range Country Code 
E. callias callias Gunnison County Rocky Mts. USA callias-USA1 
E. callias callias Park County Rocky Mts. USA callias-USA2 
E. callias altajana Akstash Altai Mts. Russia alta-Altaï-1 
E. callias altajana Akstash Altai Mts. Russia alta-Altaï-2 
E. callias simulata Irkutsky Sayan Mts. Russia simu.-Sayan-1 
E. callias simulata Irkutsky Sayan Mts. Russia simu.-Sayan-2 
E. callias sibirica Kendyrlik Saur Mts. Kazakhstan sibi.-Saur-1 
E. callias sibirica Kendyrlik Saur Mts. Kazakhstan sibi.-Saur-2 
E. callias chastilovi South of Biger Govi-Altai Mts. Mongolia chas.-Govi 
E. graucasica Dombai C. Caucasus Russia gra.-G.Cauca1 
E. graucasica Sochi district W. Caucasus Russia gra.-G.Cauca2 
E. transcaucasica Aparan Transcaucasian Mts. Armenia L.Caucasus1 
E. transcaucasica Karadeniz Transcaucasian Mts. Turkey L.Caucasus2 
E. transcaucasica Arbadil Savalan Mts. Iran Savalan 
E. (iranica) iranica Demavend Elburs Mts. Iran Demavend1 
E. (iranica) iranica Demavend Elburs Mts. Iran Demavend2 
E. (iranica) sheljuzhkoi Dombai C. Caucasus Russia she.-G.Cauca1 
E. (iranica) sheljuzhkoi Arkhyz N.-W. Caucasus Russia she.-G.Cauca2 
E. ottomana tardenota Forêt de Bauzon Massif Central France ott.-MassCent 
E. ottomana benacensis Monte Baldo S. Alps Italy Benacensis 
E. ottomana lorkoviciana Sterea Ellas Balkan Mts. Greece ott.-Balkan1 
E. ottomana bulgarica Pirin-Delchev Pirin Mts. Bulgaria ott.-Balkan2 
E. ottomana drenovsky Trestenik Rila Mts. Bulgaria ott.-Balkan3 
E. ottomana drenovsky Batak Town Rhodope Mts. Bulgaria ott.-Balkan4 
E. ottomana bulgarica Pirin-Vihren Pirin Mts. Bulgaria ott.-Balkan5 
E. nivalis nivalis Austria Hohe Tauern Austria N.Alps1 
E. nivalis nivalis Austria Hohe Tauern Austria N.Alps2 
E. nivalis nivalis Austria Hohe Tauern Austria N.Alps3 
E. tyndarus Monte Zeda C. Alps Italy C.Alps1 
E. tyndarus Cascata della Frua C. Alps Italy C.Alps2 
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E. tyndarus Cascate della Frua C. Alps Italy C.Alps3 
E. cassioides macedonica Zhaltetz Stara Planina Bulgaria cas.-Balkan1 
E. cassioides illyrica Bobotov Kuk Peak Durmitor Mts. Montenegro cas.-Balkan2 
E. cassioides ssp. Ipiros Mountain Balkans Mts. Greece cas.-Balkan3 
E. cassioides cassioides Passo de Tonale E. Alps Italy E.Alps1 
E. cassioides cassioides Passo di Vizze E. Alps Italy E.Alps2 
E. cassioides murina Abricotine W. Alps France N.W.Alps 
E. cassioides carmenta Charmant-Som W. Alps France W.Alps 
E. cassioides carmenta La Toussiure W. Alps France S.W.Alps1 
E. cassioides carmenta Col du Lautaret W. Alps France S.W.Alps2 
E. cassioides carmenta Col du Glandon W. Alps France S.W.Alps3 
E. cassioides arvernensis Col de Paillaret Massif Central France cas.-MassCent1 
E. cassioides arvernensis Col de Paillaret Massif Central France cas.-MassCent2 
E. cassioides pseudomurina Pierre Saint-Martin W. Pyrenees France Pyrenees1 
E. cassioides pseudocarmenta Laparan C. Pyrenees France Pyrenees2 
E. calcaria calcaria Vsric Julian Alps Slovenia S.E.Alps1 
E. calcaria calcaria Vsric Julian Alps Slovenia S.E.Alps2 
E. hispania Col de la Ragua Sierra Nevada Spain S.Spain1 
E. hispania Col de la Ragua Sierra Nevada Spain S.Spain2 
E. rondoui rondoui Col de Crusous C. Pyrenees France E.Pyrenees1 
E. rondoui rondoui Col de Crusous C. Pyrenees France E.Pyrenees3 
E. rondoui rondoui Port de Moudang C. Pyrenees France C.Pyrenees1 
E. rondoui rondoui Roca de Pimes S.-E. Pyrenees Spain E.Pyrenees2 
E. rondoui rondoui Roca de Pimes S.-E. Pyrenees Spain E.Pyrenees4 
E. rondoui rondoui Roca de Pimes S.-E. Pyrenees Spain E.Pyrenees5 
E. rondoui rondoui Mongie C. Pyrenees France W.Pyrenees1 
E. rondoui rondoui Mongie C. Pyrenees France W.Pyrenees2 
E. rondoui rondoui Cirque de Campuls C. Pyrenees France C.Pyrenees2 
E. rondoui goya Pla de Guilhem E. Pyrenees France goya-E.Pyr1 
E. rondoui goya Pla de Guilhem E. Pyrenees France goya-E.Pyr2 
E. gorgone Port de Marterat C. Pyrenees France gorgone 
E. mnestra Les Deux-Alpes French Alps France mnestra 
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Materials and methods
Phylogenetic inference 
For each gene, the sequences were aligned individually using ClustalX (1) with default 
settings. The alignment produced by ClustalX was then reviewed to check the presence of 
suspicious stop codons, in order to detect the potential amplification of undesired pseudo 
genes. Best-fit models of evolution for each gene of the combined data set were determined 
by using the Akaike information criterion (AIC), as implemented in Modeltest version 3.06 
(2). Though Bayesian inference was preferentially used to reconstruct the phylogenetic 
relationships among taxa, we also performed additional parsimony analyses in a 
complementary way, which yielded similar results. In agreement with a previous study (3), 
two species of Erebia that do not belong to the Erebia tyndarus group were used as outgroups 
(namely E. gorgone and E. mnestra). Bayesian inference analyses were carried out using 
MrBayes version 3.12 (4). The data set was partitioned by gene or by codon position, where 
each partition was assigned its own model of evolution (based on the results of Modeltest, a 
GTR+G+I model was selected for each partition). Four distinct analyses were conducted (two 
analyses per partition type). For each analysis, two independent runs were carried out to 
identify whether convergence had been reached (5). Each run was composed of four Markov 
chains (with incremental heating) of 5 million generations, with random starting trees, default 
priors and trees sampled every 100 generations (a burn-in period of 1 million generations was 
further defined for all runs). The four distinct analyses covered an identical and well-
supported topology. 
 111
CHAPITRE IV 
Radiation du Groupe Erebia tyndarus 
Materials and methods
Estimation of divergence time 
To estimate divergence time, we used a Bayesian dating approach, which implements 
probabilistic models to describe the correlated change in evolutionary rates over time. By 
using a Markov Chain Monte Carlo procedure, a posterior distribution of rates and divergence 
times is estimated, which can be used to construct credibility intervals for the estimates. This 
molecular dating procedure was conducted on the basis of the topology recovered in the 
partitioned Bayesian inference analyses. Analyses were carried out by following the step-by-
step guide made by Rutschmann (6). The baseml program from the PAML4 package was 
used to estimate the parameters of the substitution model from the combined data set. The 
resulting output was further used by the estbranches program (from the Multidistribute 
package) to produce maximum-likelihood estimates of branch lengths within the topology and 
a variance–covariance matrix, for input to the multidivtime program, which also belongs to 
the Multidistribute package. Following the program manual, default settings were used for the 
multidivtime analyses (two separate runs were performed to check for convergence). The 
following priors were used: (1) the node of the Terminal group was constrained as upper 
bound = 200 kya, and lower bound = 130 kya, calibration based on the estimation evidenced 
in a previous study (3); (2) the prior for the maximum age of the root was set to 100 Mya 
(note that this prior is not a constraint). 
 
Supporting figures
Fig. S1 and Table S2 
Speciation events and estimated divergence dates among the Erebia tyndarus. The main 
nodes of Figure S1 are numbered, and their respective ages and standard errors are indicated 
in Table S2.  
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Node Age (kya) SD (kya)  Node Age (kya) SD (kya) 
1 79.5 66.1  31 62.8 45.3 
2 51.5 49.4  32 123.6 64.4 
3 102.7 70.1  33 150.0 72.0 
4 150.8 85.2  34 44.4 34.1 
5 218.3 103.2  35 95.0 42.3 
6 303.2 122.3  36 52.5 35.6 
7 143.8 101.0  37 96.1 37.4 
8 78.3 57.2  38 43.7 34.8 
9 128.9 75.7  39 18.0 16.2 
10 97.8 73.6  40 39.8 22.8 
11 242.7 106.9  41 58.0 25.6 
12 59.0 61.7  42 26.0 20.9 
13 355.2 130.2  43 53.9 26.4 
14 452.3 143.7  44 76.6 27.4 
15 58.8 49.6  45 97.1 28.1 
16 35.7 35.0  46 26.6 22.2 
17 70.6 49.9  47 59.4 29.3 
18 112.9 64.3  48 32.1 24.4 
19 75.8 60.4  49 54.4 28.8 
20 160.6 77.8  50 93.6 29.6 
21 56.4 50.6  51 115.7 27.8 
22 112.2 73.7  52 133.8 26.9 
23 172.8 83.3  53 151.5 25.0 
24 224.4 91.5  54 174.5 18.6 
25 75.3 64.6  55 352.7 97.1 
26 33.5 33.6  56 398.5 112.7 
27 38.1 35.8  57 422.1 120.9 
28 109.3 61.9  58 569.0 165.8 
29 52.8 44.6  59 626.0 184.3 
30 27.4 28.0     
 
Table S2 
 
 
Fig. S2 
Speciation processes for the Euro-Siberian and Oriental groups. 
The globally cooler period pre-455 kya allowed the establishment of a relatively persistent 
and continuous tundra-like habitat in the vast low elevation zones of the northern Holarctic 
region. Such conditions allowed glacial expansion of the Euro-Siberian group from its 
interglacial alpine refuge area (Carpathians?), to extend from Western Europe (France, Spain) 
to Siberia (Fig A - ). 
But the first intense warming phases of the post-455 kya (Günz-Mindel – 455-420 kya and 
Mindel-Riss – 390-350 kya) induced altitudinal shifts in the sub-alpine and alpine levels of 
the closest massifs. Consequently, the Euro-Siberian group split into four distinct groups: the 
Callias group in Siberia (Fig A - ), the Terminal group in the Alps (Fig B - ), the Rondoui 
group in the Pyrenees (Fig B - ) and the Hispania group in the Spanish Sierra Nevada (Fig B 
- ). 
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On the contrary, the following glacial phase induced shifts to lower elevations, on the 
mountain boundaries. But the shift intensity differed according to the latitude: the higher the 
latitude, the greater the shift. So, the southernmost Hispania group (Fig C - ) probably did 
not shift. More to the north, the Rondoui group (Fig C - ) must have shifted to the South-
Eastern boundaries of the Pyrenees. The situation appears more complex for the northernmost 
Terminal group. We propose that it was divided into distinct and isolated populations around 
the Alps: the Nivalis group in the North (Fig C - ), the Calcaria group in the South-East (Fig 
C - ), the Tyndarus group in the Central-South (Fig.C - ) and the Cassioides group with a 
large distribution (Fig.C - ). We assume that the Cassioides group extended from South-
Western France (stopped by the Pyrenees) to the Italian peninsula (Apennine Mts.) and the 
Balkans. As the two latter regions are located at low latitudes, the populations could have 
lived at higher elevations than French populations. 
Finally, the Riss-Würm interglacial phase (150-110 kya) induced new population shifts to the 
closest massifs, leading to the present distribution areas of the current species: E. hispania in 
the Spanish Sierra Nevada (Fig D - ), E. rondoui in the Pyrenees (Fig D - ), E. nivalis in 
the most elevated zones of the Alps, E. calcaria in South-Eastern Alps (Fig D - ), E. 
tyndarus in Central Alps (Fig.D - ) and E. cassioides (Fig.D - ) in numerous isolated 
populations (from West to East: Cantabrian Mts, Pyrenees, Massif Central, West and East 
Alps, Apennines, Balkans and Carpathians). 
The Oriental group followed changes similar to the Euro-Siberian group, even though glacial 
expansion phases were probably more moderated because of the lower latitude of the 
Caucasus region. The pre-455 kya glacial phases are thought to have allowed a shift of the 
Oriental group from its interglacial refuge zone (Lesser Caucasus?) to the foothills of the 
Great Caucasus (Fig A - ). The Günz-Mindel interglacial phase (455-420 kya) induced 
population shifts to higher elevations, allowing the colonisation of the Great Caucasus (Fig E 
- ), leading to the current species E. (iranica) sheljuzhkoi. The Mindel glacial phase induced 
a new migration to the foothills of the Great Caucasus (Fig E - ), allowing the colonisation 
of the Elburz massif (Fig E - ) during the Mindel-Riss interglacial phase (390-350 kya), and 
thus the differentiation of E. (iranica) iranica. In the same way, the warmer period of the Riss 
glacial phase (280-210 kya) allowed the colonisation, from East to West, of the Savalan Mt., 
the Lesser Caucasus and the Pontic Alps (Fig F), and the differentiation of E. transcaucasica 
(Fig G - ). The end of the Riss glacial phase allowed a connection between the Lesser and 
the Great Caucasus (Fig F), which was interrupted by the Riss-Würm interglacial phase (150-
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110 kya), inducing the differentiation of E. graucasica in the Great Caucasus; thus, this 
massif is currently inhabited by both E. (iranica) sheljuzhkoi and E. graucasica (Fig G - ). 
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 Parmi les Rhopalocères de la région Holarctique, le genre Erebia est sans doute l'un 
des plus complexe et des plus difficile à étudier. L'une des principales difficultés est que 
beaucoup d'espèces présentent des motifs alaires très similaires, nécessitant souvent l'examen 
des génitalias pour permettre une identification plus précise, mais pas toujours certaine. De 
plus, la plupart des espèces habitent les milieux arctiques ou alpins, les rendant difficilement 
accessibles. L'un des exemples les plus marquant est celui de E. callias tscherskiensis, dont la 
seule station connue (Yakoutie, NE de la Russie) est située à plus de 200km de toute colonie 
humaine, le seul accès se faisant par hélicoptère. Egalement, un bon nombre d'espèce est 
endémique à quelques vallées ou à un massif particulier, impliquant des expéditions 
spécifiques pour y avoir accès. Ces raisons peuvent donc expliquer pourquoi il existe si peu 
de travaux originaux concernant le genre depuis les études morphologiques menées dans les 
années 1950. Par conséquent, la quasi-totalité de la taxonomie et de la systématique actuelles 
des Erebia reste basée sur les seuls caractères morphologiques, et cela malgré leur importante 
variabilité intra-spécifique et les similitudes inter-spécifiques. Ainsi, la centaine d'espèces 
actuellement reconnues a été répartie en une quinzaine de groupes, dont certains sont mono-
spécifiques. Cependant, la réalité phylogénétique de ces groupes n'a jamais été vérifiée. De 
même, les relations pouvant exister entre les supposés groupes n'a jamais été abordée. 
Notre étude moléculaire a permis de confirmer la monophylie incontestable des groupes E. 
tyndarus (9-11 espèces) et E. aethiops (4 espèces). Par ailleurs, les relations entre certaines 
espèces considérées comme sœurs sont souvent vérifiées, comme les paires E. medusa-E. 
epipsodea, E. pandrose-E. sthennyo, E. gorge-E. pluto, et E. mnestra-E. gorgone. Au 
contraire, certains groupes ne paraissent pas monophylétiques, souvent en raison d'espèces 
apparemment similaires (convergentes). C'est le cas par exemple du groupe E. epiphron (10 
espèces), pour lequel 3 des 4 espèces sont génétiquement proches, alors qu'E. flavofasciata 
semble très divergent. Ici, cela peut être dû à une évolution plus rapide de l'espèce 
(bottleneck), localisée dans les Alpes Centrales. Dans le groupe E. pronoe (10 espèces), 4 des 
5 espèces échantillonnées appartiennent à un même groupe, alors qu'E. neoridas se rapproche 
incontestablement du groupe E. medusa, avec lequel il ne semble pourtant partager aucune 
similitude. Le groupe E. pluto (6 espèces) ne semble pas monophylétique, les 4 espèces 
étudiées apparaissant dans de 2 groupes distincts, E. mnestra et E. gorgone d'un côté, E. pluto 
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et E. gorge de l'autre. Ceci dit, il est possible que l'insertion des 2 espèces manquantes 
permette la reconstitution du groupe. 
Des espèces comme E. rossii ou E. wanga, dont la position au sein du genre Erebia a toujours 
été instable, semblent appartenir à un même groupe, constitué de toutes les autres espèces 
strictement subarctiques inclues dans notre étude (E. meta, E. edda et E. embla). Tout comme 
E. neoridas, notre étude démontre également qu'E. triaria, dont les relations phylogénétiques 
n'ont jamais pu être établies, semble appartenir au groupe E. medusa. 
Pour certaines espèces, l'attribution à un quelconque groupe a toujours été délicate à effectuer, 
et notre étude ne permet pas d'apporter de nouveaux éléments. C'est le cas d'E. manto, 
rattaché aux groupes E. epiphron ou E. ligea. De même, E. meolans et E. oeme, souvent 
rapprochés entre-eux et au groupe E. pandrose. Il n'est également pas possible de rattacher le 
couple d'espèces E. pandrose-E. sthennyo à aucun autre groupe. Il s'agit en fait des seuls taxa 
présentant une distribution strictement arctico-alpine, c'est-à-dire habitant les plaines des 
régions subarctiques et les hautes montagnes de la région tempérée. A l'origine considérée 
comme étant une espèce proche des groupes E. tyndarus et E. pluto, l'espèce E. epistygne 
apparaît maintenant être une espèce très atypique au sein du genre Erebia (faciès alaire, 
habitat, période de vol), difficile à rattacher à un quelconque groupe. Il se pourrait qu'il 
s'agisse en fait de l'espèce la plus basale au sein du genre Erebia… 
Enfin, il n'est pas possible de se prononcer sur la réalité d'un certain nombre de groupes par 
manque de taxa échantillonnés, comme les groupes E. ligea (2/5), E. embla (1/4), E. 
magdalena (0/6), E. edda (2/12), E. alberganus (2/15) ou les groupes mono-spécifiques E. 
vidleri et E. atramentaria. 
 
Les analyses discriminantes effectuées sur des données morphométriques du groupe E. 
tyndarus ont mis en évidence toute la puissance de cette méthode. En effet, la plupart des 
espèces et sous-espèces reconnues peuvent être différenciées avec un important taux de 
réussite, à l'aide d'un nombre relativement faible de caractères. De plus, elle permet de 
confirmer notre hypothèse de départ, comme quoi deux morphotypes d'E. cassioides 
existeraient dans l'Ouest des Alpes. Le premier morphotype (E. cassioides Ouest) serait 
présent dans les Pyrénées, le Massif Central et le Nord-Ouest des Alpes, alors que le second 
(E. cassioides Est) inclurait les populations des Balkans, de l'Est et du Sud-Ouest des Alpes. 
Ceci dit, la morphométrie présente un certain nombre de contraintes, la principale étant la 
normalisation des données. Pour cela, les mesures subissent des transformations importantes 
(logarithmiques et centrages). De plus, la morphométrie nécessite un choix judicieux des 
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mesures à effectuer, sans quoi les analyses discriminantes ne donneront pas de résultat. C'est 
ce qui pourrait expliquer pourquoi deux taxons (hispania et rondoui), pourtant différents d'un 
point de vue caryologique et enzymologique, ne sont absolument pas séparés par les analyses. 
 
Les analyses moléculaires ciblées sur le groupe monophylétique E. tyndarus ont permis de 
réaliser une reconstruction phylogénétique retraçant les différentes étapes de spéciation ayant 
permis la formation des 9 espèces actuellement reconnues. De plus, elle met en évidence la 
différenciation avancée de certaines sous-espèces ou populations, entraînant une révision du 
groupe. Ainsi, les taxa (hispania) rondoui (Pyrénées), (ottomana) benacensis (Italie: Monte 
Baldo) et (graucasica) transcaucasica (Alpes Pontiques, Caucase Moyen et Ouest Iran), 
actuellement considérés comme des sous-espèces, auraient accumulé suffisamment de 
divergences (moléculaires, chromosomiques et/ou morphologiques) pour pouvoir être 
considérés comme des espèces à part entière. Il pourrait en être de même pour les populations 
de la Péninsule Balkanique rattachées à E. cassioides. En effet, les spécimens analysés 
semblent aussi divergents par rapport aux autres populations d'E. cassioides que le sont les 
autres espèces du groupe Terminal entre-elles (E. tyndarus, E. nivalis et E. calcaria). Dans ce 
cas, il conviendrait de nommer les populations balkaniques E. macedonica. Suivant cette 
même logique, les taxa callias, altajana, simulata et sibirica, tous considérés comme des 
sous-espèces d'E. callias, seraient également des espèces à part entière, puisqu'ils sont aussi 
divergents entre eux que le sont des espèces déjà reconnues en tant que telles. Tous ces 
changements taxonomiques sont appuyés par le fait que les différents taxa évoluent dans des 
massif isolés, et donc sans échange génétique, par rapport à la sous-espèce nominale à 
laquelle ils sont rattachés. Par contre, nous ne confirmons aucune des distinctions Est-Ouest 
observées d'après l'étude enzymologique de Lattes et al. (2004) ou l'étude morphométrique 
présentée précédemment. Finalement, cette révision taxonomique fait donc passer le nombre 
d'espèces du complexe E. tyndarus de 9-11 à un minimum de 13 espèces voire de 17 en tenant 
compte des taxa macedonica et de ceux rattachés à l'espèce E. callias. Il est même très 
probable que les sous-espèces iranica et sheljuzhkoi soient également bien distinctes, leur 
situation étant très comparable à celle observée entre graucasica et transcaucasica, avec des 
taxa géographiquement très distants (Encadré). 
Les datations effectuées à partir des divergences génétiques ont révélé que la quasi totalité des 
spéciations avaient eu lieu lors des transitions entre les phases glaciaires et inter-glaciaires du 
Pléistocène (135, 280, 375, 570, 770 et 1000 ka), ce qui peut difficilement être attribué au 
hasard seul. L'unique spéciation ne suivant pas ce processus concerne la différenciation d'E. 
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benacensis par rapport à E. ottomana; elle a cependant eu lieu lors d'une transition, mais cette 
fois entre une phase inter-glaciaire et une phase glaciaire (200 ka). 
Etant donné que le groupe est inféodé à l'étage sub-alpin et a pour principal habitat les 
pelouses d'altitudes, nous avons établi une théorie postulant que les réchauffements 
climatiques du Pléistocène sont à l'origine de la diversification des espèces adaptées aux 
milieux froids. 
Pendant les phases inter-glaciaires, les populations du groupe E. tyndarus occupent donc les 
pelouses d'altitude. Mais lors des phases glaciaires, les zonations altitudinales sont abaissées. 
Par conséquent, les habitats se rapprochant le plus des pelouses alpines pouvaient se retrouver 
à des altitudes beaucoup plus basses. Ainsi, les steppes arctiques, principalement constituées 
de graminées rases, sont très similaires aux pelouses d'altitude. Or, pendant les phases 
glaciaires, ce type d'habitat s'étendait à l'ensemble des plaines de la région Holarctique, en 
périphérie des zones englacées. Lors des phases glaciaires, les populations du groupe E. 
tyndarus ont probablement suivi une migration similaire, et se sont dispersées à travers de très 
vastes zones via les steppes alpines des régions périglaciaires. Dans ce cas, les montagnes 
constituaient alors des barrières géographiques inhabitables. Par contre, lors des phases 
interglaciaires, les populations sont contraintes de rejoindre les sommets les plus proches, qui 
peuvent alors être considérés comme des refuges interglaciaires. Si les différents refuges sont 
suffisamment éloignés dans l'espace et dans le temps pour empêcher tout échange génétique, 
les populations divergent et peuvent se différencier en espèces distinctes. 
L'avantage majeur de cette théorie est qu'elle peut très facilement expliquer les parties non 
résolues observables dans les reconstructions phylogénétiques, pouvent même constituer la 
signature d'une radiation d'un groupe adapté au froid. En effet, une population homogène 
encerclée de massifs isolés lors d'une phase glaciaire sera morcelée en différentes populations 
alpines qui débuteront leur différenciation simultanément lors de la phase interglaciaire 
suivante. 
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Encadré. Bilan taxonomique du complexe Erebia tyndarus 
E. ottomana 
Étage montagnard et sub-alpin 
Balkans, Massif Central 
E. (ottomana) benacensis 
Étage montagnard et sub-alpin 
 Monte Baldo (Italie) 
E. iranica, avec les (sous-)espèces iranica et sheljuzhkoi ? 
 Étage sub-alpin et alpin 
Nord Iran, Grand Caucase 
E. graucasica 
 Étage sub-alpin 
 Grand Caucase 
E. (graucasica) transcaucasica, avec les sous-espèces transcaucasica et savalanica 
 Étage sub-alpin 
  Alpes Pontiques, Caucase Moyen, Ouest Iran 
E. callias, avec les (sous-)espèces callias, altajana, simulata, sibirica et tsherskiensis ? 
 Étage alpin 
  Massif Sibériens, Rocky Mts. 
E. hispania 
 Étage alpin 
Sierra Nevada (Espagne) 
E. (hispania) rondoui, avec les sous-espèces rondoui et goya 
 Étage sub-alpin 
 Pyrénées 
E. tyndarus 
 Étage sub-alpin 
Alpes Centrales 
E. nivalis 
Étage sub-alpin et alpin 
Alpes Centrales 
E. calcaria 
Étage sub-alpin 
Sud-Est des Alpes 
E. cassioides  
Étage sub-alpin 
Massif Central, Pyrénées, Péninsule Italienne, Ouest et Est des Alpes 
E. (cassioides) macedonica 
Étage sub-alpin  
Balkans 
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Perspectives 
 Bien que ces différentes approches aient permis d'éclaircir un certain nombre de points 
concernant le genre Erebia et plus particulièrement sur le complexe E. tyndarus, beaucoup de 
travail reste encore à réaliser afin de comprendre au mieux les relations phylogénétiques entre 
les groupes d'espèces, les espèces et les populations. 
 Dans un premier temps, il serait intéressant d'étudier la phylogénie du genre en 
utilisant un plus grand nombre de marqueurs génériques, notamment des marqueurs à 
évolution plus lente. Ils pourraient permettre de mieux déterminer les relations entre les 
différents groupes. De même, l'étude systématique de chacun des groupes, en y incluant un 
maximum d'espèces et de populations, pourrait permettre d'identifier les relations 
phylogénétiques au sein même du groupe. Pour ce genre d'étude, des marqueurs génétiques à 
évolution rapide ou moyenne permettraient probablement d'obtenir des résultats plus robustes. 
 En ce qui concerne l'étude morphométrique du groupe E. tyndarus, il pourrait être 
intéressant d'y inclure des mesures issues des pièces génitales des femelles. En effet, l'étude 
morphologique menée sur ce groupe a mis en évidence un certain nombre de caractères 
discriminants qui, associés entre-eux, pourraient permettre une meilleure distinction des 
espèces ou des sous-espèces. 
 Pour les espèces du groupe E. tyndarus présentant une aire de distribution fragmentée, 
comme E. cassioides ou E. callias, il serait intéressant d'augmenter l'échantillonage des 
différentes populations, et d'utiliser des marqueurs génétiques évoluant plus rapidement que 
ceux utilisés dans cette étude. Ceci pourrait peut-être permettre de retracer avec plus de 
précision les migrations induites par la dernière phase interglaciaire. 
 Finalement, il est nécessaire d'élargir la théorie des refuges interglaciaires à d'autres 
espèces ayant une large répartition et des nécessités écologiques semblables, comme l'espèce 
arctico-alpine E. pandrose. De plus, un suivi des densités de populations des espèces de haute 
altitude pourrait nous informer sur les conséquences du réchauffement global sur la 
biodiversité de ce type d'habitat. 
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Annexe 1. Valves du groupe E. tyndarus. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
E. tyndarus Monte Zeda, Alps (Italy) E. tyndarus Monte Zeda, Alps (Italy)
E. cassioides Bonascre
Pyrenees (France)
E. cassioides Flégère, NW Alps (France)
E. cassioides Prorel, SW Alps (France) E. cassioides Calvi, C Alps (Italy)
E. cassioides Ipiros Mt. (Greece) E. cassioides Stara Planina (Bulgaria)
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E. calcaria calcaria Vsric (Slovenia) E. calcaria calcaria Vsric (Slovenia)
E. nivalis campestris Mallnitz, Alps (Austria) E. nivalis Hohe-Tauern, Alps (Austria)
E. hispania Sierra Nevada (Spain) E. hispania Sierra Nevada (Spain)
E. callias callias Rocky Mts. (USA) E. callias altajana Altaï Mts. (Russia)
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E. rondoui goya Pla de Guilhem,
E Pyrenees (France)
E. rondoui rondoui La Mongie,
W Pyrenees (France)
E. rondoui rondoui Mourtis,
C Pyrenees (France)
E. rondoui rondoui Roca de Pimes,
E Pyrenees (Spain)
E. iranica scheljuzhkoi Caucasus (Russia)E. iranica iranica Demavend Mt. (N Iran)
E. graucasica graucasica
Caucasus (Russia)
E. graucasica transcaucasica
Azhdaak Mt. (Armenia)
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E. ottomana ottomana Pontic Alps (Turkey) E. ottomana Rila Mts. (Bulgaria)
E. ottomana benacensis Monte Baldo,
Alps (Italy)
E. ottomana tardenota
Massif Central (France)
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Annexe 2. Tegumen du groupe E. tyndarus. 
 
E. tyndarus Cascate della Frua, Alps (Italy) E. tyndarus Monte Zeda, Alps (Italy)
E. cassioides Lac des Bouillouses
Pyrenees (France)
E. cassioides La Toussiure
NW Alps (France)
E. cassioides Cordeil, SW Alps (France) E. cassioides Calvi, C Alps (Italy)
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E. cassioides Ipiros Mt. (Greece) E. cassioides Stara Planina (Bulgaria)
E. calcaria calcaria Vsric (Slovenia) E. calcaria calcaria Vsric (Slovenia)
E. nivalis campestris Mallnitz, Alps (Austria) E. nivalis Hohe-Tauern, Alps (Austria)
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E. callias callias Rocky Mts. (USA) E. callias altajana Altaï Mts. (Russia)
E. hispania Sierra Nevada (Spain) E. hispania Sierra Nevada (Spain)
E. rondoui goya Pla de Guilhem,
E Pyrenees (France)
E. rondoui rondoui La Mongie,
W Pyrenees (France)
 138
E. rondoui rondoui Roca de Pimes,
E Pyrenees (Spain)
E. rondoui rondoui Mourtis,
C Pyrenees (France)
E. iranica iranica Demavend Mt. (N Iran) E. iranica scheljuzhkoi Caucasus (Russia)
E. graucasica graucasica
Caucasus (Russia)
E. graucasica transcaucasica
Karadenitz (Turkey)
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 E. ottomana ottomana Pontic Alps (Turkey) E. ottomana Rila Mts. (Bulgaria)
E. ottomana benacensis Monte Baldo,
Alps (Italy)
E. ottomana tardenota
Massif Central (France)
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Annexe 3. Massifs considérés dans l’étude.
5 
8
4 10 
6 1 7
2 
3 9 1211 
1413
Europe 
10 
12 11 
13 14 
9 
15 
16 17
19
18 
20
Asie occidentale 
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21 
19 18 
20 
Asie orientale 
Légende des massifs
11: Mont Ararat 1: Monts Cantabriques
12: Petit Caucase 2: Pyrénées 
13: Sahand 3: Sierra Nevada 
14: Sabalan 4: Massif Central 
15: Demavend 5: Alpes 
16: Tarbagataï 6: Apennins 
17: Saur 7: Balkans 
18: Altaï 8: Carpates 
19: Sayan 9: Alpes Pontiques 
10: Grand Caucase 20: Khangay 
21: Ust-Nera 
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 Le Complexe Erebia tyndarus (Lepidoptera, Nymphalidae): 
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RÉSUMÉ - Le genre Erebia Dalman, 1816 (Lepidoptera, Nymphalidae), parmi les plus 
diversifiés de la région Holarctique, est inféodé aux milieux froids montagnards et arctiques. 
Dans la première moitié du 20ème siècle, des études ont permis de classifier les espèces, mais de 
nombreux points restaient à éclaircir. Le groupe E. tyndarus (Esper, 1781), représenté dans la 
plupart des montagnes de la région Holarctique a, par ailleurs, fait l'objet d'un intérêt tout 
particulier. En effet, ses espèces, difficiles à différencier, sont issues d’une radiation récente liée 
aux changements climatiques majeurs du Pléistocène. De récentes études phylogénétiques ont 
également abouti à des résultats relativement divergents. Cependant, une partie importante de 
l'information n'a pas été prise en compte, seules quelques populations des taxa européens ayant 
été considérées. C'est donc autour de ce groupe Holarctique qu'est axée la problématique de ce 
travail.  
Une première étude moléculaire utilisant le gène ND5 a été entreprise sur diverses espèces 
d'Erebia provenant de toute la région Holarctique. Bien que faiblement résolutive, elle a permis 
de mettre en évidence de nombreux groupes monophylétiques, parmi lesquels le groupe E. 
tyndarus. Une étude morphométrique basée sur les pièces génitales des mâles a permis de 
différencier la plupart des espèces et sous-espèces du groupe, ainsi que deux morphotypes pour 
l'espèce la plus problématique (E. cassioides). Le séquençage d'un gène supplémentaire (CoxII) 
nous a amené à proposer une révision taxonomique du groupe, les sous-espèces rondoui, 
benacensis et transcaucasica ayant très certainement atteint le statut d'espèce. L'histoire évolutive 
du groupe a également pu être retracée. Les datations ont mis en évidence un parallèle très 
intéressant entre les changements globaux du Pléistocène et les principaux évènements de 
spéciation. Cette constatation nous a amené à émettre une théorie concernant l'existence de 
refuges interglaciaires pour les organismes de milieux froids, en complément aux refuges 
glaciaires des espèces de milieux tempérés. Les phases glaciaires permettraient une expansion des 
populations à travers les steppes de basse altitude, alors que les phases interglaciaires 
entraîneraient des migrations vers les zones refuges que sont les steppes alpines. Les 
conséquences éventuelles de l'actuel réchauffement global sur la biodiversité des milieux alpins 
sont également abordées. 
 
MOTS CLÉS – Erebia tyndarus, phylogénie, spéciation, écologie, Holarctique, 
Pléistocène, interglaciaire, migration, refuge, morphométrie, ND5, CoxII. 
The Erebia tyndarus species group (Lepidoptera, Nymphalidae): 
Biogeography, Evolution and the 
Warm-Period Refuge Theory 
 
Jérôme Albre 
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Université Paul Sabatier, UMR 5245, EcoLab : Ecologie Fonctionnelle 
F-31062 Toulouse, France 
 
 
ABSTRACT – The genus Erebia Dalman, 1816 (Lepidoptera, Nymphalidae), among the 
most diversified of the Holarctic region, inhabits exclusively arctic and alpine areas. In the first 
part of the 20th century, the species were classified in different groups, but numerous points 
remained unclear. In addition, the E. tyndarus (Esper, 1781) group, inhabiting most of the 
mountain massifs of the Holarctic region, was particularly studied. Indeed, its species, difficult to 
identify, are the result of a recent radiation related the global changes of the Pleistocene. 
Moreover, molecular studies led to divergent results. This can be linked to an insufficient 
sampling effort, only some European taxa being considered. The present work is thus centred on 
the Holarctic E. tyndarus species group.  
A first explorative study, using the ND5 gene sequences, was attempted on diverse 
Holarctic species of Erebia. Even if lowly resolved, numerous monophyletic groups were 
underlined, among which the E. tyndarus group. Morphometric analyses, based on the genital 
features of the males, allowed the characterization of most of the species and sub-species of the 
group, plus two distinct morphotypes for the more complex species (E. cassioides). The use of a 
supplementary gene (CoxII) led us to propose some taxonomic changes, the sub-species rondoui, 
benacensis and transcaucasica being sufficiently divergent to be considered as species. The 
evolutionary history of the group was also retraced, and the datings underlined an interesting 
parallel between the glacial-interglacial transitions of the Pleistocene and the main speciation 
events. This observation led us to propose warm-period refuges of cold-adapted species, in 
counterpart of the glacial refuges of temperate species. According to this theory, glacial phases 
could allow population expansions through steppes of low altitudes, while interglacial phases 
could constrain populations to reach refuges in alpine steppes. Besides that, the potential 
consequences of the current global warming on the biodiversity of alpine habitats are also 
addressed.  
 
KEY WORDS – Erebia tyndarus, Phylogenetics, Speciation, Ecology, Holarctic, 
Pleistocene, Interglacial, Migration, Refuge, Morphometrics, ND5, CoxII. 
 
 
 
